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1. Inleiding 
la. Verantwoording 
Deze publicatie geeft de resultaten weer van een studie van milieu, vegetatie en 
flora van de oevers van het Grote Vogelmeer in de Kennemerduinen. Omdat dit 
onderzoek, van duinvalleivegetaties vele aspecten heeft, werd gestreefd naar een 
zo groot mogelijke overzichtelijkheid van de tekst, o.a. door middel van meestal 
kleine paragrafen en een uitgebreide inhoudsopgave. Ook werden hierom de 
verschillende methodieken niet één hoofdstuk besproken, maar in verscheidene 
paragrafen onder de hoofdstukken, waarin de betreffende aspecten van het onder-
zoek behandeld worden. Dit geeft een betere aansluiting van de stof en zal de 
informatie-overdracht ten goede komen. Gedachtig aan het spreekwoord „one 
picture is worth a thousand words" zijn zoveel mogelijk resultaten op aan-
schouwelijke wijze weergegeven. Het is de ervaring van de auteur, dat over-
zichtelijke figuren en kaarten de overdracht van kennis zeer ten goede komen. 
Omdat de resultaten van deze studie betekenis hebben voor de kennis van duin-
valleivegetaties in het algemeen, worden onder hoofdstuk 1 bepaalde aspecten 
hiervan, zoals de botanische betekenis en de historie van deze begroeiingen, 
uitvoeriger besproken dan in het kader van alleen deze vegetatiestudie strikt 
noodzakelijk was. Daardoor werd tevens aansluiting verkregen met het werk 
van vroegere onderzoekers, met name dat van Vuyck, welke botanicus aan het 
eind van de vorige eeuw de invloed van de waterstandsdaling op de duinflora 
heeft onderzocht. 
Deze publicatie bevat ook een aantal richtlijnen voor milieubouw en -beheer 
ten behoeve van de duinvalleivegetaties en hopelijk zal het geheel een bijdrage 
leveren tot het behoud, en zo mogelijk tot een vergroting, van de botanische 
diversiteit in het duingebied, in deze tijd van nivelleringsprocessen. 
Tenslotte heeft deze publicatie relevantie voor het botanisch onderzoek van 
natuurgebieden in het algemeen en speciaal voor het toegepaste botanische onder-
zoek van reservaten, o.a. in verband met het milieubeheer. Verschillende metho-
dieken, o.a. die van de periodieke vegetatiekartering, van het onderzoek der 
permanente kwadraten en van het floristisch onderzoek, worden in hun onder-
linge samenhang besproken, alsmede verschillende uitwerkingsmethoden, o.a. 
die ter bepaling van de mate van nivellering of differentiatie welke er in de 
vegetatie is opgetreden. Zo kan deze studie meewerken aan het op efficiënte wijze 
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\erkrijgen van meer informatie omtrent het milieu, hetgeen kan resulteren in 
een optimalisering van het natuurbeheer. 
lb. Enige gebruikte termen 
lb l . De term "duinvalleivegetaties" 
Onder de term „duinvalleivegetaties" worden in deze studie de begroeiingen m 
de duinen verstaan, die onder invloed van het grondwater staan en waarin de 
nabijheid van het grondwater in de samenstelling van de kruidlaag merkbaar is. 
Er doen zich namelijk ook gevallen voor, waar de invloed van het grondwater 
nog wel in de dieper wortelende boom- of struiklaag te merken is, maar niet meer 
in de kruidlaag. Uit Ie zal het de lezer duidelijk worden, dat in het algemeen 
het niveau van de duinvalleien van nature nabij het freatisch oppervlak of 
grondwaterniveau ligt. Duinvalleien zijn dus van nature in het algemeen be-
groeid met duinvalleivegetaties in bovengenoemde betekenis. Pas sinds kort is 
hierin door de grondwaterverlaging in de duinen verandering gekomen en is de 
onnatuurlijke situatie ontstaan van vegetaties in valleien, die niet meer onder 
invloed van het grondwater staan. Dergelijke vegetaties worden dus niet tot de 
duinvalleivegetaties in engere zin gerekend. Onder de duinvalleivegetaties vallen 
ook de begroeiingen langs duinmeren. 
Omdat er momenteel dus ook veel uitgedroogde duinvalleien zijn, wordt het 
milieutype, waarin de duinvalleivegetaties voorkomen, aangeduid met „vochtige 
duinvalleien". Hieronder worden ook de duinmeren begrepen. De term „vocht" 
slaat hier dus op de nabijheid van het grondwater. 
Ib2. Duinmeren en -plassen 
In deze studie wordt gesproken van „duinmeren ' en „duinpiassen" en in de Engelse tekst van 
„dune lakes". Omdat deze termen verschillend geïnterpreteerd kunnen worden volgt hieronder 
een korte toelichting 
Het Nederlandse woord „meer", in de zin van een waterbekken dat rondom door land omgeven 
is, wordt in de laatste tijd in verschillende betekenissen gebruikt, zulks onder invloed van de 
buitenlandse literatuur HUICHINSON (1957) verstaat onder „lakes" namelijk de diepere wateren 
met een spronglaag en duidt de ondiepe wateren, o a die ten gevolge van uitvening zijn ontstaan, 
aan met , meres" of „broads" Onder invloed hiervan is er bij de Nederlandse hydrobiologen de 
neiging om het woord „meer" te gebruiken in de betekenis van „lake" (in de zin van voornoemde 
auteur) en de ondiepe wateren „plassen" te noemen Een dergelijke beperkte betekenis van ons 
woord „meer" is in strijd met het normale Nederlandse woordgebruik, want dit zou er op neer-
komen, dat er in Nederland (van nature althans) geen meren zijn Evenwel hebben wij allerlei 
wateren, waarvan de naam eindigt op „ meer"l Het is de mening van schrijver dezes, dat men 
het woord „meer" het beste in zijn oorspronkelijke betekenis kan handhaven Wanneer men 
voor „lake" (in de zin van HUTCHINSON) een Nederlands equivalent wil hebben, dan kan men 
hiervoor beter een nieuwe term bedenken dan dat men de betekenis van „meer" sterk beperkt 
Tussen meren en plassen bestaat geen scherp onderscheid Een meer heeft meestal betrekking 
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op een grote wateroppervlakte, terwijl het woord plas zowel voor grote als voor kleine water-
oppervlakten gebruikt wordt. De grotere wateren in de duinen kunnen dus zowel duinmeren 
als duinpiassen genoemd worden. Vanwege de naam „Grote Vogelmeer" wordt in deze studie 
meestal het woord meer gebruikt. Voor de wateren van geringe oppervlakte wordt alleen het 
woord duinpias gebruikt. 
Over het Engelse woord „lake" wordt nog opgemerkt, dat dit meestal niet in de beperkte be-
tekenis volgens HUTCHINSON wordt gebruikt. Zowel onder vele limnologen (o.a. REÍD. 1961; zie 
verder ook de Engelse verklarende woordenboeken betreffende in de oecologie gebruikte termen) 
als in het gewone Engelse spraakgebruik duidt men er zowel grote als kleine en zowel diepe als 
ondiepe plassen mee aan. Daarom wordt in de Engelse tekst van deze publicatie gesproken van 
„dune lake". 
ІЬЗ. D e t e r m e n freatofyt en afreatofyt 
I n de du inen zijn een groot aantal soorten beperkt tot de invloedssfeer van het 
grondwater. VUYCK (1898) duidde deze soorten aan met „hydrofyten" (waaronder 
hij zowel de echte waterplanten als de helofyten rekende) en noemde de soorten, 
die niet aan de grondwaterinvloed gebonden zijn, „xerofyten" of „xerofiele 
soorten". Daar de termen „hydrofyt", „hygrofyt" en „xerofyt" bij IVERSEN (1936) 
een bepaalde betekenis gekregen hebben, k u n n e n deze in bovengenoemde zin 
niet gebruikt worden. De omschrijving „hygrofiele soorten" en „xerofiele soor­
t e n " voor de twee categorieën is ook niet juist, omdat vele soorten uit de droge 
duinen ook zeer goed, en soms nog beter, gedijen in vochtige duinvalleien. De 
term die GOETHART C.S. (1924) voor de nat te categorie gebruikten, namelijk 
„grondwaterplanten", is daarom beter, doch het bezwaar hiervan is dat deze 
term moeilijk in de internat ionale l i teratuur gebruikt kan worden. Daarom wordt 
hier de term „freatofyt" gebruikt. Deze term werd geïntroduceerd door MEINZER 
(1923) en wordt o.a. vermeld door MEYER DREES (1951) en ROBINSON (1958). 
Meinzer verstaat onder freatofyt „a plant that habitually obtains its water supply 
from the zone of saturation, either directly or through the capillary fringe". Uit 
zijn publicatie blijkt, dat hij met „p lant" eigenlijk „plantesoort" bedoeld. In 
woestijngebieden stelt MEINZER de freatofyten tegenover de „xerofyten", die 
buiten bereik van het grondwater kunnen groeien. Ook bui ten de woestijn-
gebieden kan de term freatofyt toegepast worden. In deze studie worden onder 
freatofyten die taxa verstaan, welke in een bepaald gebied in hun voorkomen 
uitsluitend of voornamelijk tot de invloedssfeer van het freatisch oppervlak 
beperkt zijn. Ui t deze omschrijving blijkt al dat er obligate en niet-obligate 
freatofyten zijn. Zo zijn o.a. Eleocharis palustris en Centaurium littorale (zie 3b 
voor de nomencla tuur der plantesoorten) in het Nederlandse duingebied obligate 
freatofyten. Sagina nodosa en Carex fiacca zijn in onze duinen niet-obligate 
freatofyten; zijn kunnen op bepaalde plaatsen, o.a. waar een zekere bodemver-
dichting is, ook ver boven het freatisch oppervlak gedijen. 
Of een soort wel of geen freatofyt is, moet steeds voor ieder gebied apart bepaald 
worden. O p andere bodems, met o.a. een andere mikro-waterhuishouding, of in 
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andere duingebieden met een vochtiger klimaat zoals in Engeland (LONDO 1966a), 
kunnen soorten, die in onze duinen freatofyt zijn (bijvoorbeeld Centaurium 
minus) groeien boven de invloedssfeer van het grondwater. 
De overige soorten, die Goethart c.s. aanduiden met de weinig gelukkige term 
„bodemvochtigheidsplanten", of duidelijker met „planten der hogere duinter-
reinen", worden hier op suggestie van Prof. Dr. V. Westhoff „afreatofyten" ge-
noemd. Deze term wil niet zeggen, dat deze soorten de invloedssfeer van het 
grondwater mijden (daarvoor werden geen aanwijzingen gevonden), doch dat ze 
in het algemeen in hun voorkomen niet aan deze invloedssfeer gebonden zijn. 
De beginletter a van afreatofyt wil dus zeggen: indifferent. 
Het voorkomen van freatofyten is dus kenmerkend voor de duinvalleivegetaties. 
In de in 4cl vermelde soortenlijst is bij alle soorten aangegeven of ze in het 
duingebied bij Haarlem als freatofyt of als afreatofyt voorkomen. 
Ib4. De termen hydro-, hygro-, meso-, en xeroserie 
Onder de term „serie" (Eng. 'sere', afkomstig van CLEMENTS, 1916) wordt een 
successiereeks van plantengemeenschappen verstaan die zich in een bepaald 
milieutype ontwikkelt. In de duinen hebben we met verschillende series te maken. 
Deze kunnen onderscheiden worden al naar gelang de mate waarin de vegetatie 
onder invloed van het (grond) water staat. Ofschoon deze series duidelijk floris-
tisch en vegetatiekundig gekarakteriseerd zijn (daarop wordt in 3d3f nader terug-
gekomen), worden ze hier voorlopig als volgt omschreven: 
de hydroserie omvat de plantengemeenschappen die zich geheel onder water of 
drijvend op het wateroppervlak bevinden, dus de waterplanten-
gemeenschappen . 
de hygroserie omvat de reeks plantengemeenschappen vanaf de zone die meestal 
onder ondiep water staat en alleen in droge zomers droog valt, 
tot en met de zone die alleen in natte winters tijdens de hoogste 
waterstanden geïnundeerd wordt. Hiertoe behoren o.a. de riet- en 
biezenvegetaties en de vochtige kruipwilgstruwelen. 
de mesoseria vormt een overgang van de hygroserie naar de xeroserie. De grens 
tussen de meso- en xeroserie wordt daar gelegd, waar de invloed 
van het grondwater nog net in de kruidlaag merkbaar is. De meso-
serie wordt nooit geïnundeerd en de vegetatietypen zijn nauwer 
verwant aan die van de xeroserie dan aan die van de hygroserie. 
De mesoserie bestaat uit „droge" duingraslanden en duinstruwelen 
met meer of minder freatofyten. 
de xeroserie omvat de vegetatietypen op bodems waar het grondwater zo diep 
onder het maaiveld staat dat dit geen directe invloed meer heeft 
op de samenstelling van de kruidlaag, die dus geheel uit afreato-
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fyten bestaat. Hiertoe behoren dus alle graslanden, struwelen en 
bossen der droge duinen. 
De grenzen tussen de verschillende series zijn vaak onscherp en kunnen, bij 
wisselingen in waterstand, verschuiven. 
Evenals WESTHOFF (1947) dit deed, kunnen de eerste drie series samengevat wor-
den tot de hygroserie in ruimere zin; deze omvat dan dus alle duinvalleivegetaties. 
Wanneer de term hygroserie in deze zin wordt gebruikt, is dit aangegeven door 
de toevoeging „s.l.". 
l c . Vroeger botanisch onderzoek van het Nederlandse duingebied 
Het Nederlandse duingebied is botanisch zeer goed onderzocht en hiervan ge-
tuigen vele publicaties, waaronder een aantal dissertaties. Het eerste historische 
overzicht van het botanische duinonderzoek in ons land is gegeven door VUYCK 
1898) in zijn dissertatie en later gaf VAN DER MAAREL (1966a) hier een overzicht 
van. Hierui t blijkt dat wij de oudste historische gegevens omtrent de duinflora 
danken aan DODONAEUS (o.a. zijn Cruydeboeck van 1554), doch dat het eerst 
vollediger en betrouwbaarder onderzoek pas verricht is door D E GORTER (1781). 
Nadien hebben andere onderzoekers, o.a. VAN H A L L (1825), HOLKEMA (1870) en 
VAN EEDEN (1877), veel nieuwe gegevens aan de kennis van de duinflora toe-
gevoegd, zodat de hedendaagse botanicus vrij goed ingelicht is over de flora van 
de vochtige duinvalleien in vroegere tijden. He t werk van HOLKEMA dient hierbij 
nog even apart genoemd te worden omdat hij de eerste botanicus was, die reeds 
een (viervoudige) kwantatieve schaal voor bedekking en abundant ie gebruikte; 
zijn beschrijvingen van o.a. duinvalleivegetaties zijn daardoor vollediger dan die 
van zijn voorgangers en tijdgenoten. 
VUYCK is een der eerste Nederlandse botanici geweest die de veranderingen in 
de flora in verband trachtte te brengen met veranderingen in het abiotische 
milieu. Hij ging na welke invloed de verlaging van de grondwaterstand had op 
de duinflora. Zijn werk zal hierna nog verscheidene malen ter sprake komen. 
Hoewel VAN EEDEN in 1868 zijn boekje „De Duinen en Bosschen van Kennemer-
land" publiceerde, bleef de kennis van de floristische ri jkdommen in onze du inen 
vrijwel beperkt tot een kleine kring van botanici. Pas sinds het z.g. natuur-
historisch reveil in Nederland (BROUWER, 1958), waaraan de namen E. Heimans 
en Jac. P. Thijsse onverbrekelijk zijn verbonden, werd deze kennis in wijdere 
kring verspreid, o.a. door middel van de uitgave van „In de du inen" (1899) door 
beide voornoemden en van „Blonde du inen" (1910) en „Texel" (1928) door 
T H I J S S E alleen. In deze boeken komt ook de flora van de vochtige duinvalleien 
uitgebreid ter sprake. Sinds deze tijd is het aantal amateurbotanici sterk toe-
genomen en ontstond er een vruchtbare samenwerking van deze met de profes-
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sionele botanici, hetgeen onze kennis van de duinflora zeer ten goede is ge-
komen. 
In deze eeuw kreeg het botanische duinonderzoek steeds meer een vegetatie- en 
mil ieukundig karakter, hoewel het floristisch onderzoek daarbij niet in het 
vergeetboek kwam. T o t de belangrijkste 20e-eeuwse publicaties over duinvege-
taties, waarin de duinvalleivegetaties een meer of minder groot aandeel hebben, 
behoren (in topografische, respectievelijk chronologische volgorde genoemd) die 
van VAN DIEREN (1934), BRAUN-BLANQUET & DK LEEUW (1936), WESTHOFF (1947) 
en D E VRIES (1961) over de Waddenei landen, die van JESWIET (1913), BIJHOUWER 
(1926), BOERBOOM (1960b) en DOING (1964, 1966) over de duinen van ons vaste-
land en die van WEEVERS (1940) WESTHOFF C.S. (1961) VAN DER MAAREL & WEST-
HOFF (1964) en VAN DER MAAREL (1966b) over de duinen van de Zuidhollandse 
eilanden. In het laatste werk komt het onderzoek naar de mate van variatie in 
de vegetatie als nieuw aspect naar voren. 
ld . De botanische betekenis van het Nederlands« duingebied en van de 
vochtige duinvalleien in het bijzonder 
Uit het vorige dringt de vraag zich op waarom de duinen zoveel uitgebreider en 
intensiever bestudeerd zijn dan de meeste andere gebieden in Nederland. Hoewel 
hiervoor verschillende factoren zijn aan te wijzen en o.a. ook de ligging van 
diverse grote steden nabij het duingebied van belang is, moeten de grote soorten-
rijkdom en de daarmee samenhangende grote variatie in vegetatietypen als de 
belangrijkste oorzaken genoemd worden. Deze kan men als een ui tdrukking zien 
van het specifieke duinmil ieu, dat in hoofdstuk 2 besproken wordt. 
De grote soortenrijkdom wordt aangetoond door een aantal floristische inven-
tarisaties. In de Kennemerduinen werden van 1955-1966 430 soorten hogere 
planten (spermatofyten en pteridofyten) aangetroffen (LONDO, 1967a), in de 
Amsterdamse Water leidingduinen, inclusief de infiltratiegebieden ± 500 soorten 
(GEMEENTEWATERLEIDINGEN AMSTERDAM, 1967, 1968). Hierbij zijn in beide ge-
bieden adventieven en verwilderde sierplanten meegerekend, zodat het aantal 
soorten, dat van na ture in de duinen thuishoort, enige tientallen lager is. ADRIANI 
&: VAN DER MAAREL (1968) vermelden in de figuur op pag. 72 de soortenrijkdom 
van andere duingebieden, o.a. ru im 500 soorten voor het Noordhollands Duin-
reservaat, Terschelling en Schiermonnikoog en 684 soorten voor Voorne's kust-
gebied. Bij de drie laatstgenoemde gebieden hebben de betreffende aantallen 
niet betrekking o p het duingebied alleen, maar ook op de aangrenzende land-
schapstypen. DOING (1966) vermeldt het aantal soorten, da t door hem is aan-
getroffen in opnamen uit het duingebied vanaf Zeeuws-Vlaanderen tot Den 
Helder. Wanneer verwilderde sierplanten en adventieven buiten beschouwing 
worden gelaten, bedraagt dit aantal ru im 500. Dit is lager dan op grond van de 
hiervoor vermelde aantallen verwacht zou worden, maar dit is blijkbaar een 
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gevolg van het feit dat niet alle duinplanten in plantensociologische opnamen 
voorkomen. VUYCK (1898) heeft voor de eerste maal nagegaan hoeveel soorten 
er in totaal in het gehele duingebied aangetroffen zijn. Hij vermeldt dat er 
volgens de eerste uitgave in 1840 van de Prodromus Florae Batavae ruim 900 
planten ( = 2 /3 v a n n e t totaal aantal toendertijd in ons land bekende plante-
soorten) tot de duinflora hoorden. Evenwel moet dit aantal, waarin ook sier- en 
andere cultuurplanten, alsmede adventieven verdisconteerd zijn, volgens VUYCK 
aanzienlijk lager zijn wegens onjuiste determinaties, die bij gebrek aan herbarium-
materiaal niet meer te controleren zijn. Uit de laatste helft van de 19e eeuw 
worden door VUYCK ruim 250 nieuwe soorten voor het duingebied vermeld, o.a. 
als gevolg van de toegenomen kennis van de Waddeneilanden sinds het onder-
zoek van HOLKEMA. Het duingebied werd in dit verband door VUYCK ruim om-
grensd en behalve buiten- en binnenduinen rekende hij hiertoe ook de geest-
gronden en de bossen langs de binnenkant van de duinen. 
Omdat een recent overzicht van alle tot nog toe in het duingebied aangetroffen 
plantesoorten ontbrak, werd op basis van recente gegevens (o.a. van eigen onder-
zoek) en van de I.V.O.N.-plantenkaartjes van voor 1950, die zich in het Rijks-
herbarium bevinden, een dergelijk overzicht samengesteld. Hierbij wordt, even-
als boven, het duingebied in ruime zin opgevat en hiertoe worden ook de over-
gangsmilieu's naar andere landschapstypen gerekend. In verband met de be-
rekening van percentages wordt het totaal aantal wilde hogere planten in ons 
land op 1357 gesteld (zie ADRIANI & VAN DER MAAREL, 1968); hierbij worden de 
z.g. „kleine soorten" van de genera Rubus en Taraxacum alsmede adventieven 
en verwilderde sier- en andere cultuurplanten niet meegerekend. Soorten als 
Doronicum paraalianch.es, Festuca heterophylla en Poa chaixii worden hier als 
verwilderde exoten beschouwd. Ook werden elders in ons land wilde soorten, 
die in het duingebied alleen aangeplant of verwilderd voorkomen, niet mee-
gerekend. Tot deze soorten behoren o.a. Asperula odorata, Aquilegia vulgaris, 
Lamium galeobdolon, Myosotis sylvatica, Primula elatior en P. veris. Minstens 
831 soorten of 61% van de Nederlandse flora bleken in ieder geval tot de duin-
flora te behoren en wellicht zelfs 892 soorten of 66%. Het verschil tussen deze 
aantallen wordt veroorzaakt door het feit, dat een aantal soorten slechts voor-
kwam in uurhokken die ten dele over het duingebied en ten dele over andere 
landschapstypen lagen. Het is dus goed mogelijk dat deze soorten, of een deel 
ervan, in de duinen aangetroffen zijn. Op basis van de kwartierhoklijsten zou 
een nauwkeuriger lijst van duinplanten zijn op te stellen, hoewel ook deze waar-
schijnlijk nog twijfelgevallen zou bevatten en ook nog onvolledig zou zijn. Voor 
een zo volledig mogelijke lijst zou namelijk ook nog al het in Nederland aan-
wezige herbariummateriaal doorgenomen moeten worden. Omdat zowel het 
doornemen van de kwartierhoklijsten als van het herbariummateriaal zeer tijd-
rovend is, werd hiervan door de auteur afgezien. 
Het blijkt dus dat het duingebied zeer soortenrijk is, veel soortenrijker dan een 
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gemiddeld stukje Nederland van vergelijkbare oppervlakte. Dit verschil is in de 
laatste tijd nog veel groter geworden, daar de rest van Nederland aanzienlijk 
sterker genivelleerd is dan het duingebied. 
De plantesoorten, die in de duinen groeien, kunnen we in een aantal categorieën 
verdelen, o.a. naar de mate van voorkomen in de verschillende landschapstypen. 
Zo is er een groep soorten, die in ons land uitsluitend tot het duingebied beperkt 
is en daarbuiten niet voorkomt. Hiertoe behoren onder meer Gentiana cruciata, 
Juncus arcticus, Bbckstonia perfoliata en Viola rupestris. Een tweede categorie 
heeft voor Nederland zijn belangrijkste verspreiding binnen het duingebied en 
komt daarbuiten zeldzamer voor. Voorbeelden hiervan zijn Anthyllis vulneraria, 
Calamagrostis epigejos, Herminium monorchis en Parnassia palustris. Wanneer 
de aantallen van beide categorieën samen genomen worden, blijkt dat er ongeveer 
125 soorten, of wel ruim 9% van de Nederlandse flora, uitsluitend of voor-
namelijk tot het duingebied beperkt zijn. Daarnaast is er een grote categorie van 
in ons land zeldzame soorten die niet hun voornaamste verspreiding in het duin-
gebied hebben, maar waarvoor dit gebied toch een belangrijke groeiplaats is. 
Voorbeelden zijn Carex demissa, Gymnadenia conopeo, Antennaria dioica en 
Botrychium lunaria. Voor zover dit momenteel is na te gaan behoren tot deze 
categorie zeker zo'n 100 soorten, hetgeen ongeveer 7 j ^ % van onze flora uitmaakt. 
Voor enkele soorten is het niet exact te bepalen of ze tot de tweede of tot de derde 
categorie behoren, zodat bij bovengenoemd aantal van 125 het woord „ongeveer" 
vermeld is. 
Ook op diverse andere manieren kan de botanische betekenis van het duingebied 
nader belicht worden. Zo kan men zich beperken tot enige groepen van taxa, 
die in ons land zeldzaam zijn of in recente tijd zeldzaam zijn geworden, en na-
gaan welk deel daarvan in het duingebied is aangetroffen. De keuze is hier 
gevallen op de familie der Orchidaceae en op het genus Carex, want botanisch 
onderzoek (o.a. dat t.b.v. het natuurbehoud) wees uit dat beide groepen gevoelige 
milieu-indicatoren zijn die vrijwel nooit verwilderen of adventief voorkomen. 
Beide groepen zijn in de loop van deze eeuw in ons land sterk achteruitgegaan, 
voornamelijk als gevolg van ontwateringen en de intensieve bemesting. Volgens 
de 15e druk van de Flora van Nederland (HEUKELS & VAN OOSTSTROOM, 1962) zijn, 
of waren, in recente tijd de Orchidaceae in ons land door 36 soorten vertegen-
woordigd, de bastaarden buiten beschouwing gelaten. Volgens de groeiplaats-
gegevens in de Flora Neerlandica (deel I, aflevering 5) zijn hiervan 25 soorten 
of 69% van het totale aantal, in het duingebied aangetroffen. Van de 58 Carex-
soorten in ons land (ook hier zijn de bastaarden buiten beschouwing gelaten) 
zijn er volgens opgave van deel I, aflevering 3 van de Flora Neerlandica 31 
soorten of 53% in de duinen waargenomen. In vergelijking met andere land-
schapstypen in ons land zijn dit zeer hoge percentages. Ook aan HOLKEMA (1870) 
viel het reeds op dat o.a. deze groepen in de duinen (van de Waddeneilanden) 
rijk vertegenwoordigd waren. 
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Bovenstaande beschouwingen hebben betrekking op het gehele duingebied, maar 
men kan iets dergelijks ook speciaal voor de vochtige duinvalleien doen. Dan 
blijkt dat er 34 soorten zijn, die in ons land uitslui tend of voornamelijk tot deze 
milieus zijn beperkt. Daarnaast zijn er minstens 35 andere in ons land zeldzame 
soorten waarvoor deze milieus een geschikte groeiplaats vormen alhoewel ze 
hun voornaamste verspreiding buiten het duingebied hebben. Van de 25 orchi-
deeënsoorten uit het duingebied zijn er minstens 15 uitsluitend of voornamelijk 
tot vochtige valleien beperkt. Van de 31 Carex-soorten uit de duinen is dit zelfs 
het geval met 27 soorten! 
Wanneer men in plaats van plantesoorten plantengemeenschappen neemt, blijken 
er van de 85 verbonden of allianties, die door WESTHOFF en DEN H E L D (1969) 
van ons land vermeld worden, minstens 29 ( = 34% van het totaal) en misschien 
nog enige meer, in vochtige duinvalleien voor te komen. Deze milieus hebben 
geen eigen verbonden (wel heeft het gehele duingebied 4 eigen verbonden) , 
doch 9 associaties zijn wel uitsluitend, een enkele vrijwel uitsluitend, beperkt tot 
de vochtige duinvalleien. Vegetatiekundig, en ook floristisch, komen de duin-
valleivegetaties op kalkrijke bodem binnen Nederland nog het meest overeen 
met de begroeiingen van enkele leem- en kleigroeven in het midden en oosten 
van ons land (VAN LEEUWEN, 1951, 1955). Die op kalkarmere of geheel ontkalkte 
bodem tonen een grote overeenkomst met de vochtige vegetatietypen van onze 
noordelijke pleistocene zandgronden. 
Uit het bovenstaande kan de conclusie getrokken worden dat zowel het gehele 
duingebied, als de vochtige duinvalleien apart, in floristisch en vegetatiekundig 
opzicht een zeer grote waarde hebben. Het voortbestaan van een aanzienlijk deel 
van onze wilde flora hangt af van het voortbestaan van deze milieutypen. Daar 
dit voortbestaan momenteel vooral afhangt van allerlei menselijke activiteiten, 
is een nadere studie van o.a. de duinvalleivegetaties noodzakelijk in het kader 
van het na tuurbehoud in Nederland. 
Ie. Historie van de duinvalleivegetaties in Nederland 
Natuurlijke duinvalleien blijken op twee manieren te kunnen ontstaan. In het 
eerste geval, beschreven door LORIÉ (1910) en later door VAN DIEREN (1934), 
wordt bij een aangroeiende kust een strandvlakte door een nieuwe duinrug van 
de zee afgesnoerd, waarna een verzoetingsproces intreedt. Een dergelijke vallei 
wordt met „primaire duinvallei" betiteld. Een „secundaire duinval lei" (beide 
termen zijn van VAN DIEREN, 1934) is een aeolische vorming waarbij het zand tot 
nabij het freatisch oppervlak wordt weggeblazen. GEVERS VAN ENDEGEEST (1826) 
is de eerste die dit proces beschrijft en de hoogteligging van duinvalleien in ver-
band brengt met het niveau van het freatisch oppervlak. Later hebben o.a. 
DUBOIS (1909a, b) en VAN DIEREN dit ontstaan van secundaire duinvalleien nader 
beschreven. Daar het freatisch oppervlak schommelingen vertoont, kan een der-
ч 
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gelijke vallei meer of minder diep uitstuiven, waardoor er later meer of minder 
vochtige vegetaties zullen verschijnen. Heeft de uitstuiving in een extreem droge 
periode plaats gevonden, dan zal daar later een duinpias ontstaan. VAN DIEREN 
vond, da t o p Terschell ing de secundaire valleien veel algemener waren dan de 
primaire en uit onderzoek van GEVERS, DUBOIS, JELGERSMA (1966) en ZACWIJN 
(1966) mag geconcludeerd worden dat dit in nog sterkere mate het geval is met 
onze vastelandduinen. Er zijn wat kleinere verstuivingen geweest waarbij de 
invloedssfeer van het freatisch oppervlak niet bereikt werd, maar verder kan 
gesteld worden da t alle secundaire duinvalleien vochtig zijn of vochtig zijn 
geweest. In een dynamisch duinlandschap, waar veel verstuiving plaats vindt, 
zullen geregeld nieuwe valleien ontstaan, terwijl oudere valleien ondergestoven 
worden. In zo'n landschap zal de hygroserie s.l. als intrinsiek onderdeel ervan 
een belangrijke plaats innemen en telkens verjongd worden. Uit verschillende 
bronnen is bekend dat het duingebied in een dergelijke dynamiek heeft verkeerd. 
Deze was het sterkst ten tijde van de vorming van het z.g. jonge duinlandschap 
(zie voor deze term TESCH, 1935), die grotendeels in de tweede helft van de 
Middeleeuwen en in de eeuwen daarna tot omstreeks 1650 heeft plaatsgevonden 
(JELGERSMA, 1966). Beschrijvingen van de Commissie van superintendentie (KOPS, 
1798) en van GEVERS tonen aan da t er aan het einde van de 18e en het begin 
van de 19e eeuw nog grote oppervlakten duin aan verstuiving onderhevig waren, 
hoewel toen al veel duinen waren vastgelegd. Bovendien blijkt uit GEVERS' be-
schrijvingen dat vochtige duinvalleien langs de kust van Hol land toen algemeen 
voorkwamen. 
Uit het bovenstaande mag geconcludeerd worden dat in vroegere eeuwen de 
duinvalleivegetaties een grote verbreiding hebben gehad. O p het voorkomen van 
deze begroeiingen ten tijde van de vorming van het oude duinlandschap kan de 
auteur hier niet ingaan, maar o.a. uit de vele veenlagen blijkt dat deze ook toen 
een grote verbreiding hebben gehad. 
In perioden met geringere neerslag kan het areaal van de duinvalleivegetaties 
sterk inkrimpen, zoals omstreeks 1800 het geval was (KOPS, 1798; T W E N T , 1805; 
DUBOIS, 1909a). Los van deze periodieke wisselingen ten gevolge van het klimaat 
werd er in de 19e eeuw een geleidelijke verdroging van het duingebied op het 
vasteland geconstateerd, met uitzondering van de duinen bij Callantsoog (VUYCK, 
1898). Deze verdroging vond ook plaats in gebieden waar de waterleidingmaat-
schappijen, d ie omstreeks het midden van de 19e eeuw hun intrede deden, geen 
water ont trokken. Hoewel VUYCK en DUBOIS een aantal factoren noemen als de 
mogelijke oorzaken van het droger worden der duinen, o.a. afzanderijen, ver-
laging van het polderpeil, de droogmaking van de Haarlemmermeer, het graven 
van het Noordzeekanaal en geleidelijke volstuiving van valleien met zand, komen 
zij tot de conclusie dat deze factoren hoogstens een plaatselijk effect gehad zullen 
hebben, maar niet verantwoordelijk kunnen zijn voor waterstandsdalingen in het 
gehele duingebied. 
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VuYCK vermoedde, dat de toegenomen plantengroei ten gevolge van het vast-
leggen der duinen in de 19e eeuw ook een nadelige invloed op het water in de 
duinen zal hebben gehad. Hij veronderstelde dat deze invloed slechts gering zou 
zijn. Lysimeterwaarnemingen te Castricum (o.a. WIND, I960; MINDERMAN & LEEF-
LANG, 1968) leren ons echter dat de hoeveelheid nuttige neerslag ( = neerslag 
verminderd met de verdamping) sterk daalt wanneer kaal zand begroeid raakt. 
En dat is in de 19e eeuw over het gehele duingebied gebeurd. VUYCK vermeldt 
o.a. dat in 1878 de aan Rijnland in onderhoud zijnde duinen volkomen vastgelegd 
waren. En vastlegging had niet alleen tot gevolg dat kaal zand begroeid raakte 
maar tevens dat de reeds aanwezige vegetatie niet meer overstoven werd en zich 
verder kon ontwikkelen. Dit ruiger worden van de begroeiing, mede gestimuleerd 
door een verlaging van de konijnenstand in de duinen (Doing, mond. med. n.a.v. 
archiefonderzoek), heeft deze vermindering van de nuttige neerslag ongetwijfeld 
versterkt. Doing (mond. med.) heeft aan de hand van voornoemde lysimeter-
waarnemingen en historisch duinonderzoek berekend, dat deze daling van het 
freatisch oppervlak in diverse jaren uit de 19e eeuw wel eens 1 cm per jaar kon 
hebben bedragen. Voornoemde lysimeterwaarnemingen tonen aan dat van de 
neerslag op onbegroeid zand 77% aan het grondwater ten goede komt, bij duin-
struweel 44%, bij eikenbos 43% en bij dennenbos slechts 22%. De percentages 
voor duingrasland en heide zullen waarschijnlijk tussen die van kaal zand en 
struweel inliggen. Dat in het duingebied bij Callantsoog deze daling van het 
freatisch oppervlak geringer of afwezig is geweest, kan dan ook zijn oorzaak heb-
ben in de schaarsere en lagere begroeiing van de vastgelegde duinen aldaar, waai 
immers in de xeroserie geen struwelen en bossen ontstonden doch voornamelijk 
heide en vrij open buntgrasvegetaties. Ook zijn daar geen dennebossen op grote 
schaal aangeplant. In vele duingebieden elders heeft deze aanplant het uit-
drogingsproces in de 2e helft van de 19e eeuw en in de 20e eeuw sterk be-
vorderd. 
Zoals hiervoor reeds terloops vermeld werd, deden na het midden van de vorige 
eeuw de duinwaterleidingen hun intrede en omstreeks 1900 had dit reeds plaat-
selijk geleid tot een verlaging van het freatisch oppervlak van enkele meters, o.a. 
in de Amsterdamse Waterleidingduinen. Evenwel kon VUYCK nog geen verliezen 
in de duinflora constateren, die een duidelijk gevolg waren van deze wateront-
trekking. Wel is het zeker dat het areaal van de duinvalleivegetaties plaatselijk 
aanzienlijk ingekrompen zal zijn, doch kwantitatieve gegevens kon VUYCK niet 
vermelden. Ondanks al deze verdrogende invloeden was de hygroserie s.l. om-
streeks 1900 nog wijd verspreid, ook in de vastelandduinen, en allerlei soorten 
zoals o.a. Parnassio, palustris, waren nog zeer algemeen (VUYCK, 1898). Hoewel 
na VUYCK ook anderen, o.a. D E LEEUW (1931), erop wezen dat men aan het duin-
gebied niet meer water moet onttrekken dan er door de neerslag weer aan wordt 
toegevoegd, is het evenwicht tussen aan- en afvoer in de loop van deze eeuw in 
versnelde mate verstoord, zodat nu ten zuiden van het Noordzeekanaal de oor-
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spronkelijke hygroserie s.l. vrijwel geheel verdwenen is. In de duinen ten noor-
den van het Noordzeekanaal was de toestand gunstiger, hoewel ook daar ver-
droging optrad die op verschillende plaatsen waarschijnlijk meer een gevolg is 
van de aanplant van naaldhout dan van de wateronttrekking t.b.v. de drink-
watervoorziening (HOFFMAN & WESTHOFF, 1951). In de duinen van de eilanden 
in Wadden- en Deltagebied hebben de duinvalleivegetaties de minste verliezen 
geleden. Toch heeft ook daar op vele plaatsen een verdroging plaatsgevonden; 
die kan verreweg voor het grootste gedeelte aan de bosbouw worden toege-
schreven (zowel vermindering van nutt ige neerslag als ontwatering d.m.v. greppel-
systemen) . 
De grondwaterdalingen in het duingebied hebben vooral een kwantitatief verlies 
voor de duinflora opgeleverd; de verspreiding van vele soorten is hierdoor sterk 
ingekrompen. Slechts één soort is door de verdroging geheel verdwenen, namelijk 
Potamogetón coloratus (WESTHOFF, 1956). 
Niet de grondwaterdal ing alleen heeft deze snelle achteruitgang van de hygro-
serie s.l. bewerkt, doch ook het feit da t vrijwel alle du inen in de 19e eeuw geheel 
zijn vastgelegd. Zou dit laatste niet hebben plaats gevonden, dan zouden on-
getwijfeld ten gevolge van verstuivingsprocessen nieuwe secundaire duinvalleien, 
en wel op een lager niveau, ontstaan zijnl 
Na 1940 hebben de duinvalleivegetaties in de vastelandduinen weer enige uit-
breiding ondergaan als gevolg van de infiltratie met water van elders en als 
gevolg van het graven van nieuwe duinpiassen. In de Leidse duinen wordt sinds 
1940 boezemwater geïnfiltreerd (CENTR. COMM. VOOR DRINKWATERVOORZ., 1965). 
Sinds 1955 vindt infiltratie met Lekwater plaats in de Haagse duinen (BOERBOOM, 
1958b, 1960a) en sinds 1957 in de Amsterdamse Waterleidingduinen bij Zand-
voort (LONDO, 1966b, c, d) en sindsdien ook in het Noordhollands Duinreservaat. 
In het algemeen is de hygroserie s.l. in de infiltratiegebieden van een andere 
aard dan die welke er van nature voorkwam. Die bestaat voor het grootste deel 
uit elders in ons land algemene ruderale soorten — zowel hoog opschietende 
soorten van de Artemisietea als laagblijvende soorten van de Plantaginetea — en 
slechts voor een gering deel uit min of meer typische duinvalleiplanten, waarvan 
de groeiplaatsen dan bovendien meestal nog zeer tijdelijk zijn. De infiltratie 
heeft dus een sterk nivellerende invloed. Daar er bovendien waardevolle vegetaties 
uit de xeroserie door verloren gaan werkt de infiltratie met Lekwater in het 
algemeen sterk verarmend op de duinvegetatie. 
Verder zijn er de laatste tijd, buiten de infiltratiesfeer, door uitgraving een 
aantal duinpiassen en -valleien ontstaan, die we met de term „kunstmatige secun-
daire duinvalleien" kunnen betitelen. Hoewel veel afhangt van de vorm en het 
talud van deze nieuwe milieu's (zie 6c2), verschaffen ze in het algemeen veel 
betere mogelijkheden voor het ontstaan van de typische duinvalleivegetaties dan 
de infiltratie doet. Dergelijke gegraven duinpiassen en -valleien bestaan momen-
teel o.a. op Terschelling, in de Schoorlse duinen (WARTENA, 1964), Duin en 
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Kruidberg, de Kennemerduinen, het duingebied tussen Overveen en Zandvoort 
en op Voorne. 
If. De Kennemerduinen als milieu voor duinvalleivegetaties 
De Kennemerduinen zijn gelegen ten westen van Haar lem in de gemeente Bloe-
mendaal. Uit de kaarten 1 en 2 blijkt de situering van dit duingebied. De naam 
dateert van 1950 toen de Stichting „Het Nationale Park de Kennemerduinen" 
werd opgericht (RODERKERK, 1959, 1961). Sindsdien is het gebied (voornamelijk 
op paden) voor publiek toegankelijk, wat daarvoor niet het geval was. 
De Kennemerduinen maken in hun geheel deel uit van het jonge duinlandschap. 
Geologisch en geomorfologisch onderzoek is er verricht door DUBOIS (1909a, b ) , 
JELGERSMA c.s. (1963) en door LAURENTIUS c.s. (1965). He t gebied is rijk aan 
valleien, die hier meestal vlakken, dellen en soms pannen genoemd worden. 
DUBOIS (1909b) vond dat in deze duinen de valleien vrij nauwkeurig een derde 
deel van de totale oppervlakte beslaan. Hij heeft ook door middel van hoogte-
metingen duidelijk gemaakt dat deze ten gevolge van uitstuiving tot nabij het 
toenmalige freatisch oppervlak zijn ontstaan en dus secundair zijn. Volgens 
JELGERSMA C.S. ligt het Paardekoppenvlak, de vallei waarin het Grote Vogelmeer 
gegraven is, op de grens van het meest westelijke gebied dat tot de jongste duinen 
behoort (pas na 1800 geheel vastgelegd) en de oostwaarts hiervan gelegen duinen, 
die grotendeels in een vroegere fase zijn gevormd. DUBOIS (1909a) heeft in het 
gebied van de Kennemerduinen een aantal boringen verricht, die een nader in-
zicht geven in de geologische opbouw ervan. In verband met het gedrag van het 
grondwater is het van belang te vermelden dat zich in deze duinen kleihoudende 
zandlagen bevinden, waarvan de bovenzijde op 6 tot 8 m -N.A.P. ligt. Deze lagen 
zijn het meest ontwikkeld in het noorden en oosten en nemen naar het zuiden 
en westen af. 
Ofschoon de in de 19e eeuw opgetreden verdroging zich ook in de Kennemer-
duinen heeft doen gelden, besloegen de duinvalleivegetaties omstreeks de laatste 
eeuwwisseling nog grote oppervlakten, (waarschijnlijk dus ongeveer een derde 
deel — zie boven — van het gehele duinoppervlak!) hetgeen o.a. blijkt uit de be-
schrijvingen van VUYCK (1898). Deze noemt o.a. Parnassia palustris een zeer 
algemene soort in de Haar lemmer duinen en hij beschrijft het duingebied tussen 
Bloemendaal en I Jmuiden als een orchideeënrijke streek. Ook uit beschrijvingen 
van DUBOIS (1909a) en T H I J S S E (1946) blijkt dat aan het einde der 19e eeuw in 
natte tijden vele valleien 's winters onder water stonden. Evenwel konden de 
valleien tijdens perioden met weinig neerslag sterk uitdrogen. Zo was er ten tijde 
van het onderzoek van DUBOIS een extreme droogte en in de winter en het voor-
jaar van 1909 bevond zich het freatisch oppervlak in vele valleien op ongeveer 
IV2 m beneden het maaiveld. 
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Kaart 1. De ligging van het Nationale Park „De Kennemerduinen". 
Map 1. Situation of the National Park „De Kennemerduinen" (The Kennemer dunes). 
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leiding in gebruik genomen. De uitdrogende invloed hiervan was volgens DUBOIS 
in 1909 beperkt tot een afstand van ongeveer 3Λ km vanaf de waterwinplaats. 
Daarna is het freatisch oppervlak door de toenemende wateronttrekking verder 
gezakt, zodat momenteel alle natuurlijke valleien een vegetatie hebben die tot 
de xeroserie behoort, behalve gedeelten van het Houtglop, een vallei in het 
uiterste noordwesten van de Kennemerduinen. Een groot deel van de hygroserie 
bevindt zich aldaar in een aantal ondiepe bomtrechters die in de 2e wereldoorlog 
zijn ontstaan. Daar kan men heden ten dage nog een reeks soorten van vochtige 
duinvalleien aantreffen, zoals o.a. Equisetum variegatum, Gentiana amarella, 
ssp. uliginosa, Parnassia palustris, Schoenus nigricans en Herminium monorchis. 
Op kaart 2 staan verder nog enige poeltjes aangegeven, waarin fragmentair ont­
wikkelde vegetaties der hygroserie s.l. voorkomen. Al deze plaatsen zijn in het 
kader van deze studie geïnventariseerd. 
Helaas zijn er in het verleden geen floristische inventarisaties in de Kennemer-
duinen verricht als die welke in de jaren 1923-1930 in de Haagse duinen in het 
kader van het „Meyendelonderzoek" gedaan zijn (BRANDHORST, 1930; BOERBOOM, 
1958a). Daardoor ontbreken ook nauwkeurige gegevens omtrent de hygroserie 
s.l. uit de eerste helft van deze eeuw. De eerste floristische inventarisatie van het 
gebied dateert uit de jaren 1955-1966 (LONDO, 1967a). 
Door een gelukkige omstandigheid is wel een hydrologische vergelijking met 
vroeger mogelijk. Het aantal waarnemingsputten van DUBOIS, waarin hij de 
hoogte van het grondwater bepaalde, was namelijk zo groot en zodanig door het 
gehele duingebied verspreid, dat uit deze gegevens vrij goed een isohypsenkaart 
anno 1909 (eind maart—1 april) geconstrueerd kon worden (in de hydrologie zijn 
isohypsen lijnen, die punten met gelijke grondwaterstand verbinden). In kaart 3 
zijn de waarnemingsputten ten oosten van de prise d'eau buiten beschouwing 
gelaten. Een recente isohypsenkaart, van april 1969, werd de auteur welwillend 
ter beschikking gesteld door het Waterleidingbedrijf der gemeente Haarlem en 
gegevens hiervan zijn verwerkt in kaart 2. Behalve de verschillen in beide kaarten 
vallen ook de overeenkomsten onmiddellijk op. Zo lag zowel in 1909 als in 1969 
ten noorden van het Grote Vogelmeer een gebied met relatief hoge grondwater-
standen en ten zuiden een gebied met relatief lage grondwaterstanden, hoewel 
dit ver van de prise d'eau is verwijderd. DUBOIS (1909a) trok toendertijd al de 
tot op heden juist gebleken conclusie dat deze hydrologische situatie een gevolg 
is van de aanwezigheid van de hiervoor genoemde kleihoudende lagen, waarvan 
het kleigehalte o.a. van noord naar zuid afneemt. Daardoor zijn deze lagen in 
het zuiden beter doordringbaar voor water. Volgens mededeling van Ir. J. P. J. 
Waldorp van voornoemd waterleidingbedrijf communiceert in het zuidelijke deel 
het z.g. bovenduinwater met het diepe duinwater. Ter plaatse van het „dal" 
in het freatisch oppervlak van het bovenduinwater vertoont het diepe duinwater 
een „top". Er is, of was, dus een hydrodynamisch evenwicht tussen boven- en 
diep duinwater, waarbij dit laatste voortdurend wordt aangevuld door het 
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Kaart 2. De Kennemerduinen en naaste omgeving met de isohypsen van het bovenduinwater. 
Map 2. The Kennemer dunes and its surroundings with the isohypses of the upper dune water. 
Legenda — Legend 
1. Grens van het Nationale Park „De Kennemerduinen". 
Borders of the National Park „De Kennemerduinen". 
2. Paden en wegen. 
Paths and roads. 
3. Prise d'eau van het Waterleidingbedrijf der gemeente Haarlem. 
The water catchment of the muncipal waterworks of Haarlem. 
4. Isohypsen van het bovenduinwater, april 1969; hoogten in cm + of 
Isohypses of the upper dune water, April 1969; heights in cm + or 
5. Waarnemingsputten bovenduinwater. 
Observation wells for the upper dune water. 
6. Valleien met vegetaties der hygroserie s.l. 
Valleys with vegetations of the hygrosere s.l. 
7. Het Grote Vogelmeer en de wateren die ouder zijn dan dit meer. 
The Grote Vogelmeer and the waters older than this lake. 
8. Wateren jonger dan het Grote Vogelmeer. 
Waters younger than the Grote Vogelmeer. 
N.A.P. 
N.A.P. 
Foto 1. Het Paardekoppenvlak kort voor het graven van het Grote Yogelmecr (foto: Dr. Ir. 
E. G. M. Roderkerk). 
Photo 1. The Paardekoppenvlak ( Paardekoppen valley) shortly before excavating the Grote 
Yogelmeer. 
Foto 2. Door konijnen afgeknaagde Scirpus lacustris ssp. glaucus in zomer 1964. 
Photo 2. Scirpus lacustris ssp. glaucus gnawed off by rabbits, summer 1964. 
Het Grote Vogelmeer vlak na het graven, zomer 1955. Evenals de foto's 4, 5 en 6 
is deze genomen vanuit het zuiden. Links op de foto ziet men de westoever en rechts 
een deel van het grote eiland en daarachter het ondiepe middengedeelte (foto: Dr. 
Ir. E. С M. Roderkerk). 
Photo 3. The Grote Vogelmeer shortly after being excavated, summer 1955. Just as the pic­
tures no.s 4, 5 and 6 this one was taken from the south. At the left is the western 
shore and at the right a part of the large island. In the background lays the shallow 
mid-part. 
Foto 4. Het Grote Vogelmeer tijdens een periode met zeer lage zomerwaterstanden. Septem­
ber 1964. 
Photo 4. The Grote Vogelmeer during a period in which very low summer water-levels occur­
red. September 1964. 
Foto 5. Het Grote Vogelmeer tijdens een periode met hoge winterwaterstanden in februari 
1967. 
Photo 5. The Grote Vogehneer during a period in which high winter water-levels occurred. 
February 1967. 
Foto 6. Het Grote Yogelmeer tijdens een periode met ongeveer normale zomerwaterstanden. 
September 1967. 
Photo 6. The Grote Vogelmeer during a period in which about normal summer water-levels 
occurred. September 1967. 
Foto 7. Het voorkomen van vegetaties van Lycopus europaeus (type Lm) achter vegetaties 
van Eleocharis palustris ssp. palustris (type Pe) op de zuidoever. September 1963. 
Photo 7. Communities of Lycopus europaeus (type Lm) existing behind communities of Eleo-
charis palustris ssp. palustris (type Pe) on the southern shore. September 1963. 
Foto 8. F.en in de zomer van 1968 schaars begroeide modderige plek waar voorheen een dichte 
vegetatie van Eleocharis palustris ssp. palustris en Scirpus maritimus voorkwam. 
Photo 8. A muddy place with sparse vegetation where formerly a dense vegetation of Eleocharis 
palustris ssp. palustris and Scirpus maritimus existed. Summer 1968. 
Legenda 
Kaart 3. Isohypsenkaart van een deel der Kennemerduinen anno 1909, gebaseerd op waar-
nemingen van Dubois; de plaats van het later gegraven Grote Vogelmeer is aange-
geven. 
Map 3. Map of the isohypses of a part of the Kennemer dunes in 1909, based on Dubois' 
observations; the place where the Grote Vogelmeer was excavated later on is indicated. 
Legenda — Legend 
1. Grens van het huidige Nationale Park „De Kennemerduinen". 
Borders of the present National Park „De Kennemerduinen". 
2. Prise d'eau van het Waterleidingbedrijf der gemeente Haarlem. 
The water catchment of the muncipal waterworks of Haarlem. 
3. Isohypsen van het bovenduinwater, maart-april 1909; hoogten in cm + of — N.A.P. 
Isohypses of the upper dune water, March-April 1909; heights in cm + or — N.A.P. 
4. Waarnemingsputten bovenduinwater. 05 
Observations wells for the upper dune water. 
bovenduinwater, dat op zijn beurt door de neerslag gevoed wordt. Zowel het 
boven- als diepe duinwater kwellen af naar zee- en polderzijde en leveren drink-
water, hoewel voor dit laatste momenteel het grootste aandeel wordt geleverd 
door het diepe duinwater. 
Uit het veranderde patroon van de isohypsen valt duidelijk af te lezen dat de 
invloed van de prise d'eau zich in de afgelopen 60 jaar sterk heeft uitgebreid. 
Ter plaatse van het Grote Vogelmeer bleek het freatisch oppervlak in 1969 
ongeveer 50 cm lager te liggen dan in 1909. In het zuidwestelijke deel van de 
Kennemerduinen bedroeg dit verschil plaatselijk minder dan 50 cm en naar de 
prise d'eau toe was dat verschil groter, tot meer dan 250 cm. Daarbij moet men 
nog rekening houden met het feit dat de grondwaterstanden in 1909 extreem 
laag waren, terwijl die van 1969 in verband met de periodiek optredende 
schommelingen vrij normaal waren. 
De meest verantwoorde vergelijking om een indruk te krijgen van de verdroging 
ter plaatse van het Grote Vogelmeer is die waarbij wordt uitgegaan van de hoogte 
van het maaiveld van het Paardekoppenvlak. In deze vallei heeft DUBOIS de 
hoogte van drie punten ingemeten en daarvan vallen twee punten binnen het 
gebied dat later het meer zal worden. De gemiddelde maaiveldhoogte van deze 
twee punten bedroeg 385 cm +N.A.P. Daar het Paardekoppenvlak een secun-
daire duinvallei is, die nog aan het einde der 19e eeuw 's winters regelmatig 
onder water stond (DUBOIS, 1909a; THIJSSE, 1946), mag geconcludeerd worden 
dat de toenmalige vegetaties ten opzichte van het grondwater ongeveer overeen-
kwamen met de vegetatietypen die zich momenteel langs het Grote Vogelmeer 
ontwikkeld hebben op de hoogte van 180 à 200 cm + N.A.P. Hieruit blijkt dat 
er in dit gebied een verlaging van het freatisch oppervlak van ongeveer 200 cm 
heeft plaats gevonden. 
Nadat het areaal van de duinvalleivegetaties in de loop van deze eeuw in de 
Kennemerduinen dus sterk was ingekrompen, gaf het ontstaan van het Grote 
Vogelmeer in het begin van de vijftiger jaren hieraan weer enige uitbreiding. 
Nadien zijn er nog meer duinpiassen gegraven (zie kaart 2), doch daar deze be-
stemd zijn voor de recreatie komt de vegetatie er niet verder dan het pionier-
stadium en hebben zij geen waarde voor de stabielere vegetatietypen der hygro-
serie s.l. 
Ig. Het object van onderzoek: de gegraven duinpias het Grote Vogelmeer 
Voor het graven van het Grote Vogelmeer was de duinvallei het Paardekoppen-
vlak grotendeels begroeid met vrij schaarse kruidenvegetaties, waarin begroei-
ingen van het Tortulo-Phleëtum arenarti afwisselden met vrij soortenarme, even-
eens tot het Galio-Koelerion behorende, vegetaties van Calamagrostis epigejos. 
Tegen verstuiving waren over grote oppervlakten strobossen geplaatst (zie foto 1). 
Als enige soort van de vroegere hygroserie kwam zeer plaatselijk nog iets Phrag-
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mites communis voor, namelijk in een oude bomtrechter die op de westzijde van 
het grote eiland is uitgespaard (med. Dr. E. С M. Roderkerk) ; deze soort groeit 
momenteel ook nog sinds vroeger in het droge duin nabij de zuidoever, enige 
meters boven het grondwater. 
Het meer werd grotendeels gegraven in de periode 1951-1954 (VAN DER MAAREL, 
1959; VAN DER MAAREL & LONDO, 1960). In 1952 kwam het zuidelijke deel gereed, 
waarin een eiland werd uitgespaard, dat in het midden nog het oorspronkelijke 
reliëf heeft (het maaiveld lag hier iets hoger dan in de rest van het Paardekoppen-
vlak). In het jaar daarop vorderde de afgraving weinig, doch in 1954 werd het 
noordelijke deel voltooid, waarin een kleiner eiland werd uitgespaard. In 1955 
werd alleen nog iets in het middengedeelte tussen het noordelijke en zuidelijke 
deel ondiep afgegraven en werden de hogere droge oeverdelen met takkebossen 
tegen verstuiving afgedekt. Tijdens het graven vond een ondiepe bronbemaling 
plaats, waarbij het water op korte afstand weer in het duin gevoerd werd. In juli 
1955 werden de graafwerkzaamheden geheel beëindigd en toen was in totaal 
400.000 m3 zand over een oppervlakte van ongeveer 12 ha verwijderd. 
Het voltooide meer (foto's 3 t /m 6) is ruim 500 m lang en de grootste breedte 
bedraagt in jaren met normale waterstanden ongeveer 200 m. De lengteas van 
het meer ligt ongeveer in de richting NNO-ZZW. De bodem van het meer 
ligt op de meeste plaatsen hoger dan N.A.P., doch rondom het grote eiland 
en ten noorden van het kleine eiland zijn ook diepere plekken. De grootste 
diepte, ongeveer 1 m —N.A.P., bevindt zich op laatst genoemde plaats; 's zomers 
is het water daar 2 à 2,5 m diep. Grote gedeelten, vooral langs de westoever en 
in het midden van het meer, zijn zeer ondiep en vallen in perioden met lage 
waterstanden voor kortere of langere tijd droog. Het grootste deel van de west-
oever en het zuidelijke deel van de oostoever hebben een flauw tot zeer flauw 
talud. Bij transect I op de westoever (zie kaart 8 in bijlage) bedraagt dit ge-
middeld 1:70 en bij transect III op de oostoever gemiddeld 1:25. Daarentegen 
zijn de zuidoever, noordoever en het noordelijke deel van de oostoever veel 
steiler en hebben vaak een talud van ongeveer 1:6 of soms nog minder. De taluds 
zijn berekend over de zone die de mesoserie en de hygroserie tezamen innemen. 
Het verschil in talud tussen de diverse oevers komt op kaart 7 (zie 3d3e) fraai 
tot uitdrukking in de breedte van de oeverzone die tot beide voornoemde series 
behoort. 
Met het botanische onderzoek werd in 1956 begonnen door E. van der Maarel 
en S. Segal en zij hebben dit voortgezet tot in 1958 (VAN DER MAAREL, 1959) en 
1959 (SEGAL, 1960). De schrijver is sinds 1958 bij het onderzoek betrokken en 
heeft dit na 1959 als enige voortgezet en uitgebreid. Sinds 1959 is het onderzoek 
een project van het R.I.V.O.N., welk instituut sinds 1 oktober 1969 is opgegaan 
in het nieuwe Rijksinstituut voor Natuurbeheer. 
Naast het Grote Vogelmeer werden een groot aantal andere natuurlijke en 
kunstmatige duinpiassen en -valleien, zowel in Nederland (o.a. die genoemd 
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worden aan het slot van le) als in Engeland (LONDO, 1966a) bestudeerd, evenals 
de vegetaties die zich ontwikkeld hebben in de infiltratiegebieden der Amster-
damse Waterleidingduinen (LONDO, 1964, 1966b, c, d) . Deze gebieden zullen hier 
niet apart besproken worden, maar in hoofdstuk 5 worden vergelijkingen met 
het Grote Vogelmeer gemaakt. 
Ih. Doel en duur van het onderzoek 
Het doel van het natuurbehoud in het algemeen is het bevorderen van een zo 
groot mogelijke variatie in milieutypen. Dit houdt zowel in het handhaven van 
zoveel mogelijk bestaande waardevolle milieu's als het creëren van nieuwe. Dit 
laatste komt meestal neer op het reconstrueren van milieu's die vroeger in ons 
land aanwezig waren doch die, meestal ten gevolge van de nivelleringsprocessen 
van deze dynamische tijd, verloren zijn gegaan. Om met succes nieuwe milieu's 
te kunnen creëren, moet men zich eerst inzicht verschaffen omtrent het oeco-
systeem (zie 2j) van bestaande verwante milieu's. De studie van flora en vegetatie 
in ruimte en tijd is één der middelen daartoe en het is in de praktijk van het 
natuurbeheer reeds met veel succes toegepast. 
Om nieuwe milieu's te kunnen creëren die geschikt zijn voor de in recente tijd 
zo zeldzaam geworden hygroserie in onze duinen, is bestudering van duinvallei-
vegetaties en de processen die zich daarin afspelen, nodig. Het onderhavige 
onderzoek heeft tot doel hiertoe een bijdrage te leveren. Hierbij wordt niet alleen 
gedacht aan activiteiten waar deze milieubouw de drijfveer is, maar ook aan 
gevallen waar sprake is van z.g. „gedwongen milieubouw", namelijk ontgron-
dingen die om een of andere reden (bijv. zandwinning) moeten plaatsvinden. 
Aan de hand van deze studie kunnen deze zodanig gepland worden dat er voor 
vele plantesoorten en vegetatietypen een zo gunstig mogelijk milieu ontstaat en 
aldus een dergelijke gegraven plas of vallei een zo groot mogelijk oecologisch 
rendement heeft. De richtlijnen voor milieubouw en -beheer worden in hoofd-
stuk 6 besproken. 
In deze studie wordt het jaar 1968 als laatste jaar van onderzoek genomen. In dit 
jaar werd de vegetatiekartering van 1963 herhaald. Er waren toen reeds zoveel 
resultaten verkregen die van belang zijn voor het natuurbeheer en voor de 
vegetatiekunde, dat een samenvatting hiervan wenselijk was. Daar voor uit-
gebalanceerde en rijk gedifferentieerde vegetaties meestal een lange ontwikke-
lingsduur vereist is, betekent dit 13-jarige onderzoek niet meer dan een begin. De 
meeste permanente kwadraten (p.q.'s) dateren van 1959 en werden in 1968 pas 
voor de 10e maal opgenomen. Het zijn dus alleen de vroegste processen die zich 
in de vegetatie-successie voordoen, welke hier bestudeerd zijn en uit de vol-
gende hoofdstukken blijkt duidelijk dat de vegetaties op de oevers nog lang niet 
in een evenwichtstoestand verkeren. Het jaar 1968 betekent voor het onderzoek 
als zodanig dan ook zeker geen eindpunt en het ligt in de bedoeling dat de 
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belangrijkste p.q's, grotendeels in twee permanente transecten gelegen, ook in 
de toekomst door het Rijksinstituut voor Natuurbeheer opgenomen zullen wor-
den. 
Ij. Overig - niet botanisch - onderzoek van het Grote Vogelmeer 
Goede communicatie in de wetenschap is zeer belangrijk. Over het algemeen biedt 
deze de minste problemen tussen de onderzoekers binnen eenzelfde vakgebied, 
doch de communicatie tussen de vertegenwoordigers van verschillende disciplinen 
laat nog vaak te wensen over. De laatste tijd komt daar wel verbetering in, vooral 
nu het gehele oecosysteem als object van onderzoek steeds meer centraal gesteld 
wordt. Uit dien hoofde meent de auteur er goed aan te doen om hier in het 
kort iets mee te delen over het niet-botanische onderzoek dat in en langs het 
Grote Vogelmeer heeft plaats gevonden, hoewel diverse onderzoekingen niet 
direct in verband staan met deze botanische studie. 
Hydrobiologisch onderzoek 
Het vroegste hydrobiologische onderzoek dateert van 1956 toen P. J. Schroevers 
planktonmonsters heeft verzameld. Speciaal de wieren van het genus Closterium 
werden bestudeerd. (SCHROEVERS, 1959). 
In 1962 heeft P. Leentvaar maandelijks het plankton bestudeerd. Daarnaast 
werden een aantal chemische bepalingen van watermonsters verricht. De resul-
taten zijn vergeleken met die van het Breede Water en die van het Quackjeswater 
op Voorne, welke plassen tegelijkertijd en op dezelfde wijze werden onderzocht 
(LEENTVAAR, 1963). 
In hetzelfde jaar onderzocht Du SAAR (1967) de ostracoden en HIGLER (1963) de 
waterwantsenfauna. Eerstgenoemde vergeleek ook zijn resultaten met die van de 
twee voornoemde duinpiassen op Voorne. 
In 1962 en 1963 onderzocht de auteur de bodemdiatomeeën. Maandelijks werden 
monsters genomen, die ook vergeleken werden met alleen in 1962 verzamelde 
monsters van het Breede Water en het Quackjeswater (LONDO, 1967b). 
Ornithologisch onderzoek 
Sinds 1956 tot op heden vinden regelmatige inventarisaties plaats door de Vogel-
werkgroep Haarlem. In dit kader heeft ook de auteur vele gegevens verzameld. 
Een publicatie over de verkregen resultaten door voornoemde werkgroep is in 
voorbereiding. 
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2. Het milieu 
2a. Het duinmilieu in het algemeen en de plaats daarin van het Grote Vogelmeer 
Als de belangrijkste factoren of „master factors" (eigenlijk veeleer „factoren-
complexen"), die intrinsiek zijn aan het duinmilieu, kunnen beschouwd worden: 
1. het kustklimaat, 
2. het substraat: kalkrijk of kalkarm zand, 
3. de aanwezigheid van veel reliëf. 
Voor de hygroserie der duinen kan men er het (grond-) water als 4e factor aan 
toevoegen. 
Door de gezamenlijke aanwezigheid van voornoemde factoren wijkt het duin-
gebied af van alle overige milieutypen, hoewel daarmee wel een zekere verwant-
schap kan zijn in een of twee factoren. Deze drie milieufactoren vertonen ieder 
vele variaties, vooral over grotere gebieden. Om deze variaties beter te kunnen 
omschrijven wordt in het volgende vaak gebruik gemaakt van de term gradiënt, 
welke term betekent: geleidelijke ruimtelijke overgang. Gradiënten kunnen zich 
zowel voordoen in de vegetatie als in het milieu en de laatsten worden aangeduid 
met de naam „milieugradiënten", hoewel het voorvoegsel „milieu" in een uit-
gebreidere oecologische bespreking vaak achterwege wordt gelaten. Deze milieu-
gradiënten doen zich zowel op grote schaal voor en betreffen dan bijvoorbeeld 
het gehele Europese duingebied, als op de kleine schaal van bijvoorbeeld een 
duinhelling. Men spreekt dan respectievelijk van makro- en mikrogradiënten. 
Het blijken vooral de geleidelijke overgangen in een of meer milieufactoren te 
zijn, die de natuurlijke rijkdom bepalen. , 
Evenals bij de zoutvegetaties langs de kust van Europa (BEEFTINK, 1965) is er 
ook in het duingebied duidelijk sprake van longitudinale en van transversale 
makrogradiënten. De eerste verlopen evenwijdig aan de kustlijn, dus hoofdzake-
lijk van noord naar zuid, terwijl de laatste loodrecht op de kustlijn staan en van 
zeereep tot binnenduin verlopen, dus hoofdzakelijk van west naar oost. In eerste 
instantie bepalen het klimaat en de samenstelling van het duinzand deze twee 
soorten makrogradiënten. Van noord naar zuid vertoont het klimaat o.a. een 
duidelijke temperatuurgradiënt, terwijl in deze richting in Nederland ook in de 
samenstelling van het duinzand, o.a. het kalkgehalte, een duidelijke gradiënt 
aanwezig is (DOING, 1966). Het kalkgehalte is het laagst ( < 1%, meestal < 0,2%) 
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in de duinen die tot het Waddendistr ic t behoren. Meer zuidwaarts, in het Duin-
district, neemt de kalkrijkdom toe om in de du inen bij Haar lem maximale waar-
den voor Neder land te bereiken, o.a. plaatselijk kalkgehalten van 8 à 10%. 
Dergelijke hoge gehalten worden elders, o.a. op Voorne, slechts in de jonge zee-
duinen bereikt, maar niet meer in de oudere, meer landinwaarts gelegen duinen. 
Verder zuidwaarts neemt het kalkgehalte weer af. De grens tussen beide districten 
ligt volgens de gegevens van BIJHOUWER (1926), WESTHOFF (1947), MÖRZER BRUYNS 
Sc WESTHOFF (1951) en DOING (1964, 1966) ongeveer bij een kalkgehalte van 1% 
in de duinen bij Bergen. De verschillen in kalkgehalte gaan samen met verschil-
len in Al-, Fe- en Mg-gehalte van het duinzand en voor de oorzaak van al deze 
verschillen wordt verwezen naar EISMA (1968). De transversale makrogradiënten 
worden o.a. bepaald door de afname van de windsnelheid van west naar oost en 
door bodemkundige verschillen. Deze laatste zijn vaak een gevolg van het feit 
dat de b innenduinen in de regel ouder zijn dan de bui tenduinen, waardoor 
meestal van west naar oost het kalkgehalte afneemt en het humusgehalte toe-
neemt. Binnen deze makrogradiënten zijn talloze mikrogradiënten aanwezig die 
grotendeels veroorzaakt worden door verschillen in expositie, hellingshoek, af-
stand tot het grondwater en door lokale verschillen in ouderdom. Het duinmil ieu 
kan men in dit verband, evenals VAN DER MAAREL (1966a) dit doet, opvatten als een 
stelsel van makrogradiënten vol met mikrogradiënten. Behalve gradiënten b innen 
het duingebied komen er ook zeer belangrijke milieugradiënten voor o p de 
overgang van de duinen naar andere landschapstypen (zie o.a. VAN DER MAAREL, 
1966a). 
Beide typen makrogradiënten komen duidelijk tot u i tdrukking in de twee land-
schapskaarten van Doing, die zowel geografisch als wat de legenda betreft op 
elkaar aansluiten, namelijk die van het duingebied tussen I Jmuiden en Camper-
duin (DOING, 1964) en die van de du inen tussen IJmuiden en Leiden. Zijn land-
schapstypen zijn vegetatiekundig gekarakteriseerd en ook is er een duidelijke 
correlatie tussen vegetatie en geomorfologie. Van alle door DOING (1966) ge-
meten bodemkundige factoren bleek het kalkgehalte het nauwst gecorreleerd te 
zijn met zijn landschapstypen. Volgens de laatste, nog niet gepubliceerde kaart, 
ligt het Grote Vogelmeer b innen het landschapstype Hh , met in het zuiden en 
zuidwesten ook contacten naar kleine oppervlakten van respectievelijk de typen 
Rr en Kk. Aan zijn beschrijving van het duingebied bij Bloemendaal en Velsen 
(DOING KRAFT, 1958, 1963) is het volgende ontleend betreffende de kenmerken 
van deze typen. In type H h domineert het Hippophaë-struv/eel en verder komen 
er uitgestrekte, vrij soortenarme, tot het Galio-Koelerion behorende vegetaties 
van Calamagrostis epigejos voor en plaatselijk bosjes van Betuia of Populus 
tremula en struwelen van Salix repens en Ligustrum vulgare. He t duinzand is 
zeer kalkrijk (4-6%). Het Hh-landschap maakt de indruk van een grote duin-
vallei waarbinnen geïsoleerde duinen en enige lange, met het strand evenwijdige, 
duinreeksen voorkomen. He t type R r heeft veel meer reliëf en is ontstaan uit 
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geparaboliseerde vroegere zeerepen. Vele hellingen in dit type zijn overdekt met 
vi ij soortenarme, eveneens tot het Gaho-Koelerion behorende begroeiingen van 
Rubus caesius terwijl op noordhellingen vaak kleine struwelen van Salix repens 
of van Ligustrum vulgare voorkomen. Het type Kk heeft voornamelijk een flauw 
relief en daar domineren lage, vrij soortenarme, min of meer open vegetaties van 
het Gaho-Koelerion. Het in deze beschrijvingen gebruikte woord „soortenarm" 
is bedoeld in relatieve zin. Het Grote Vogelmeer is dus gegraven in een gebied 
dat floristisch minder variatie vertoont dan vele duingedeelten elders. 
2b. Beschrijving van de xeroserie in de directe omgeving van het 
Grote Vogelmeer 
In aansluiting op het voorgaande wordt een korte beschrijving gegeven van de 
milieutypen in de naaste omgeving van het Grote Vogelmeer omdat deze ook 
mede het milieu van het meer zelf bepalen. Dominerend zijn lage (in de regel 
niet hoger dan 1 à 1 'Λ m) en vrij open struwelen waarin Hippophae rhamnoides 
domineert. Verder komt er vaak Ligustrum vulgare in voor, plaatselijk Sambucus 
nigra en zeldzaam Euonymus europaeus en Crataegus monogyna (meer oostwaarts 
zijn de laatste twee soorten veel algemener en Euonymus komt daar plaatselijk 
tot dominantie). In de ondergroei domineren lichtminnende soorten, die ook in 
de vegetaties van het Gaho-Koelerion voorkomen, en verder groeien er o.a. Cyno-
glossum officinale, Polygonatum odoratum, Asparagus officinalis, Moehringia 
trinervia, Rubus caesius, Polygonum dumetorum, Solanum dulcamara, Urtica 
dioica, Viola hirta en V. nviniana. Dominante soort in de kruidlaag is meestal 
Calamagrostis epigejos. Deze struwelen behoren grotendeels tot een vrij arme 
vorm van het Hippophao-Ligustretum en verder tot het Hippophao-Sambucetum 
alsmede tot overgangen tussen beiden. Duinweiden van het Gaho-Koelerion, 
overwegend tot het Taraxaco-Galietum behorend, komen pleksgewijs voor tussen 
het struweel en beslaan plaatselijk grotere oppervlakten. Hierin domineren de 
soorten Calamagrostis epigejos, Carex arenería, Festuca rubra, Galium verum, 
Luzula campestris ssp. campestris, Ononis repens en Poa pratensis. Veel voor-
komende soorten zijn o.a. Cardamine hirsuta, Erigeron acer, Erodium cicutarium, 
Echium vulgare, Hehctotrichon pubescens, Koeleria gracilis, Lotus corniculatus 
ssp. согпісиШш, Polygala vulgaris, Sedum acre, Senecio jacobaea, Thymus pule-
gioides, Veronica officinalis, Viola tricolor ssp. curtisii, Hypnum cupressiforme, 
Brachythecium albicans, Cladonia furcata en C. pyxidata. Plaatselijk komen 
Rosa pimpinellifolia en Sanguisorba minor voor. Op schaarser begroeide plaatsen 
treffen we het Tortulo-Phleetum arenarti aan met als belangrijkste soorten 
Cerastium semidecandrum, Erodium glutinosum, Erophila verna, Myosotis ramo­
sissima, Phleum arenarium, Saxífraga tridactylites, Veronica arvensis, Tortula 
ruralts var. arenicola en Ceratodon purpureus. Verder komt op enkele ruderale 
plaatsen, vooral langs paden, het Echio-Verbascetum voor met o.a. Echium vul-
32 
gare, Verbascum thapsus, Oenothera biennis en Reseda lutea. Tenslotte zijn er 
aangeplante bossen van Pinus nigra en enkele aangeplante Populus-hos]es met 
o.a. Populus candicans en P. canescens. 
Als voorbeelden van enige begroeiingen uit de xeroserie zijn in de tabellen 5 en 
6 enkele opnamen hiervan opgenomen. 
2c. Inleiding over het milieu van het Grote Vogelmeer 
Na de bespreking van het z.g. uitwendige milieu wordt overgegaan tot het in-
wendige milieu, hoewel uit het volgende zal blijken dat beide in nauwe relatie 
tot elkaar staan. Dit (inwendige) milieu wordt bepaald door een groot aantal 
factoren die hierna afzonderlijk besproken zullen worden. Daar bij een dergelijke 
bespreking de wederzijdse beïnvloedingen van deze factoren meestal onvoldoende 
uit de verf komt, wordt in 2j speciaal dit aspect behandeld aan de hand van een 
schema waarin de hygroserie als oecosysteem wordt voorgesteld. Hiervan is de 
vegetatie slechts een onderdeel. 
Uit 2hl blijkt dat de vegetatie zelf ook een zeer belangrijke milieufactor is. Het 
totale milieu omvat dus tevens de vegetatie. Wanneer echter in verband met het 
synoecologisch onderzoek wordt gesproken over „vegetatie en milieu", dan duidt 
dit laatste woord op alle milieufactoren exclusief de vegetatie. Het woord milieu 
wordt in deze studie dikwijls in deze beperkte („afytogene") betekenis gebruikt. 
Allerlei milieufactoren blijken er in de loop der tijd te veranderen, zodat be-
studering van het tijdsaspect, naast het ruimtelijke aspect, van groot belang is 
en o.a. aan de orde komt in 2e2 en in 2g. 
Een belangrijke milieu-eigenschap, die in de verdere tekst niet meer aan de orde 
komt, is het z.g. „eiland-karakter" van het Grote Vogelmeer. Dit karakter ont-
staat, wanneer een milieu temidden van een daarvan afwijkend milieu ligt. Een 
duinpias temidden van een droog duingebied zal zich anders ontwikkelen dan 
een die gelegen is in natte duinen, rijk aan plassen. Eerstgenoemde situatie roept 
concentratie-effecten op, die o.a. tot uitdrukking komen in de vestiging van be-
paalde broedvogels zoals kapmeeuwen, en in het pleisteren van grote aantallen 
andere vogels. De tweede situatie werkt meer spreiding in de hand, zodat daar 
minder spoedig guanotrofe toestanden zullen ontstaan. 
2d. Het kustklimaat 
Het kustklimaat wijkt in een aantal factoren af van het klimaat meer land-
inwaarts. De temperatuur vertoont er, zowel tussen dag en nacht als jaarlijks, 
geringere verschillen. De zomers zijn er koeler, met een geringer aantal zomerse 
dagen, en de winters zachter met een geringer aantal vorst- en ijsdagen. In sterkere 
mate dan elders in ons land valt aan de kust de meeste neerslag in nazomer en 
najaar. Aan de kust is de windsnelheid (zowel maximaal als gemiddeld) het 
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grootst. Sterke wind, overheersend uit zuidwestelijke tot westelijke richtingen, 
en de onmiddellijke nabijheid van de zee veroorzaken bovendien enige neerslag 
van zout (MINDERMAN & LEEFLANG, 1968; SLOET VAN OLDRUITENBORGH & HEERES, 
1969). 
De meeste van bovenvermelde gegevens zijn ontleend aan de klimaatkaarten in 
de Atlas van Nederland. T e r nadere beschrijving van het kl imaat van het duin-
gebied waarin het Grote Vogelmeer ligt, werden door het K.N.M.I. in De Bilt 
enige gegevens hierover verstrekt. Het bleek voor een klimaatsbeschrijving beter 
te zijn om hiervoor gemiddelden te nemen over een langere periode dan waarin 
het botanische onderzoek van het meer plaatsvond. Aldus werden de gemiddelden 
genomen van de periode 1931 t / m 1960; dit is dezelfde periode waarop de 
kl imaatkaarten in voornoemde atlas gebaseerd zijn. Een deel van de gegevens is 
in fig. 1 weergegeven. De neerslaghoeveelheden hebben betrekking op Overveen, 
waar zich het dichtstbij gelegen regenwaarnemingsstation bevindt. Daar hier geen 
temperatuurmetingen hadden plaatsgevonden, werden temperatuurgegevens ver-
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Fig. 1. De maandgemiddelden van temperatuur en neerslag. 
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Fig. 2. Verhang van het freatisch oppervlak bij het Grote Vogelmeer. 
Gradient of the phreatic surface near the Grote Vogelmeer. 
strekt van Naaldwijk, dat van de andere waarnemingsstations het meest met 
Overveen overeen komt. Het Grote Vogelmeer ligt echter dichter bij zee dan de 
twee hiervoor genoemde plaatsen, zodat het kustklimaat daar nog uitgesprokener 
zal zijn. Voor Naaldwijk bedraagt het gemiddelde aantal vorstdagen per jaar 47, 
het gemiddelde aantal ijsdagen per jaar 9 en het gemiddelde aantal zomerse 
dagen per jaar 17. 
In het schema van fig. 6 is het kustklimaat makroklimaat genoemd. Het klimaat, 
zoals zich dat manifesteert op de plaats van het Grote Vogelmeer, is met lokaal 
klimaat aangeduid, terwijl daarbinnen verschillen in o.a. reliëf en begroeiing 
diverse mikroklimaten veroorzaken. Aan deze laatste zijn geen waarnemingen 
verricht. 
35 
2e. De waterhuishouding 
2el. De horizontale waterbeweging 
Uit de in lf besproken isohypsenkaart van 1969 (kaart 2) blijkt dat het Grote 
Vogelmeer op een helling van het freatisch oppervlak ligt. Dit impliceert, gezien 
de goede doorlatendheid van duinzand voor water, dat er een horizontale water-
beweging plaats moet vinden van ongeveer noordwest naar zuidoost. Waarnemin-
gen uit de zomer en herfst van 1964 zijn hiermee in overeenstemming. De water-
stand in het meer was toen zo laag dat het ondiepe middengedeelte, op een zeer 
smal geultje na, geheel was drooggevallen en het noordelijke en het zuidelijke 
deel dus vrijwel van elkaar geïsoleerd waren. In deze twee delen trad toen een 
verschil in waterstand op, dat maximaal (op 6 oktober) 17 cm bedroeg en waarbij 
het noordelijke deel steeds een hogere waterstand had. 
Om een nauwkeuriger inzicht te verkrijgen in het grondwaterverloop op de 
oevers, werden in de zomer van 1967 op de westoever langs transect I bij de 
p.q.'s a en e en op de oostoever langs transect III bij de p.q.'s с en f grondwater-
buizen geplaatst, die gedurende een jaar om de 1 à 2 maanden werden opge-
nomen, tegelijk met de waterstand van het meer. Het plaatsen van buizen op 
de andere oevers had geen zin omdat deze te steil zijn, waardoor de afstand 
tussen twee buizen te klein zou worden om voldoende nauwkeurige gegevens 
te verkrijgen. 
De resultaten zijn weergegeven in fig. 2. Duidelijk blijkt hieruit het verhang 
van het grondwater van west naar oost. In de regel heeft de westoever een hogere 
waterstand dan het meer zelf. Dit verschil is het grootst bij veel neerslag in najaar 
en winter (op 1/11 en 14/12 '67) wanneer de verdamping gering is. Dit hangt 
samen met het feit dat een bepaalde hoeveelheid neerslag in zandgrond ten 
gevolge van het veel kleinere volume tussen de zandkorrels een grotere stijging 
van het grondwater ten gevolge heeft dan eenzelfde hoeveelheid neerslag op 
een vrij wateroppervlak (TER HOEVE, 1951). Dit zelfde effect, maar dan in om-
gekeerde richting, vindt plaats in het late voorjaar en zomer (op 17/5 en 21/6 
'68) wanneer de verdamping de neerslag overtreft. Dan wordt het hoogteverschil 
tussen de grondwaterstand op de westoever en de waterstand van het meer ge-
ringer en op 4/7 '68 kwam bij Ie zelfs een lagere waterstand voor dan in het meer 
zelf. Uit dit laatste verschil mag dus niet geconcludeerd worden dat de vegetatie 
en bodem bij Ie meer verdampen dan een vrij wateroppervlak. 
Op de oostoever zijn de verschillen tussen het grondwaterniveau aldaar en de 
waterstand van het meer veel geringer ten gevolge van de steilere, en daardoor 
smallere oever. Het verhang van het grondwater is hier ongeveer gelijk aan dat 
van de westoever. Dat van de laatste oever bedraagt gemiddeld (over alle waar-
nemingen) 2,0%,, met als uitersten 1,0%,, op 14/12 '67 en 3,1 %o op 18/1 '68. Deze 
gemiddelde waarde klopt vrij goed met het verhang over hetzelfde traject, dat 
berekend werd uit de isohypsenkaart, namelijk ongeveer 2,5 %>. 
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De algemene conclusies zijn dat er op de westoever en noordoever dus kwel 
optreedt en op de oostoever en zuidoever inzijging ( = negatieve kwel). Deze kwel 
is plaatselijk, o.a. langs het noordelijke deel van de westoever, ook merkbaar 
aan het drijfzandachtige karakter van onbegroeide of schaars begroeide natte 
zandgrond. 
2e2. De vertikale waterbeweging 
Vanaf de aanvang van het onderzoek in 1956 zijn de waterstanden van het vrije 
wateroppervlak genoteerd. Aanvankelijk geschiedde dat soms met nogal grote 
tijdsverschillen, doch vanaf 1959 ongeveer maandelijks. De metingen vonden 
plaats langs de noordwestoever bij punt Ρ (zie kaart 8). 
Hier bevond zich vroeger een provisorische peilschaal. Een aldaar geplaatste 
definitieve peilschaal werd in de winter 1962-'63 door ijsgang ontzet, doch de 
relatieve hoogte van de sindsdien scheve betonnen paal kon vanuit andere vaste 
punten weer worden ingemeten. Enkele jaren geleden heeft het Waterleiding­
bedrijf der gemeente Haarlem op de oostoever een peilbuis geplaatst (op kaart 
2 met nr. 33, en op kaart 8 met Gwb aangegeven), waarvan de tophoogte 305 cm 
+ N.A.P. bedraagt. Van hieruit werden in 1968 de hoogten t.o.v. N.A.P. van alle 
vaste punten ingemeten en konden de waterstanden in cm t.o.v. N.A.P. worden 
uitgedrukt. 
De resultaten zijn vermeld in fig. 3. Hieruit blijkt dat de hoogste waterstanden 
meestal omstreeks maart-april bereikt werden en gemiddeld 170-180 cm + N.A.P. 
bedroegen, met als uitersten 203 cm + N.A.P. in april '61 en 134 cm + N.A.P. 
in februari '65. De laagste waterstanden werden meestal bereikt in de maanden 
augustus, september of oktober en bedroegen gemiddeld 130-140 cm + N.A.P. 
Als uitersten werden genoteerd 165 cm + N.A.P. in september '61 en 105,5 cm 
+ N.A.P. in oktober 1964. Deze laatste waarde is het gemiddelde van de water­
standen van het noordelijke en het zuidelijke deel van het meer, die toen ver­
schillend waren. De gemiddelde waterstandsschommeling per jaar bedroeg onge­
veer 40 cm. De totale schommeling over de gehele waarnemingsperiode was 
ongeveer 100 cm. Onafhankelijk van deze seizoensschommelingen waren er ook 
fluctuaties in waterstand over langere perioden van één of meer jaren. 
Uit vergelijking van de grafiek met een hier niet gepubliceerde grafiek van de 
grondwaterstanden van het bovenduinwater van peilbuis 7 ( ± 300 m ten W van 
het Grote Vogelmeer gelegen, zie kaart 2), bleek dat beide, weliswaar op een 
verschillend niveau, een parallel verloop hadden maar dat in peilbuis 7 de ver-
schillen tussen maxima en minima groter waren in verband met het voor water 
beschikbare porievolume in de zandgrond. Een open wateroppervlak nivelleert 
dus de extremen in de waterstand en deze nivellering zal des te sterker zijn naar-
mate de wateroppervlakte groter is. Verder viel op, dat het meer in 1956 een 






























































































veroorzaakt door de nawerking van de bTonbemaling tijdens de graafwerkzaam-
heden. Tenslotte bleek uit de grondwatergrafiek van peilbuis 7, dat het Grote 
Vogelmeer werd voltooid in een periode met relatief lage grondwaterstanden. 
2e3. Het verband tussen waterstand en nuttige neerslag 
Omdat de waterhuishouding van zeer grote betekenis is voor de hygroserie (het 
water is hiervoor een „master factor"), wordt in de volgende tekst nader in-
gegaan op het verband tussen waterstand en nuttige neerslag. Hoewel zal blijken 
dat de auteur niet verder is gekomen dan een vrij grove benadering van dit 
aspect, is het, vooral in verband met het milieubeheer en de milieubouw in 
dergelijke natuurgebieden, belangrijk genoeg om hier naar voren gebracht te 
worden. 
Uit 2el bleek reeds duidelijk dat het Grote Vogelmeer geen eigen, van de omgeving geïsoleerde, 
waterhuishouding heeft, maar dat er sprake is van zijdelingse toevoer en afvoer. De waterhuis-
houding kan uitgedrukt worden d.m.v. de formule 
w = η — ν 4- t— a, waarin: w = waterstandsverandering 
η = neerslag 
ν = verdamping van water, oevervegetatie en oeverbodem 
t = zijdelingse watertoevoer 
a = zijdelingse waterafvoer. 
In deze formule zijn w en η bekend, terwijl ν ongeveer te berekenen is; t en a zijn onbekenden. 
Om enig idee te krijgen omtrent de mate, waarin het waterstandsverloop van het Grote Vogel-
meer afwijkt van dat van een geïsoleerd vrij wateroppervlak, werd het verband nagegaan tussen 
waterstand en nuttige neerslag van een vrij wateroppervlak. Nuttige neerslag is de neerslag ver-
minderd met de verdamping. Voor de berekening van deze nuttige neerslag werd uitgegaan 
van de maandelijkse neerslagsommen te Overveen en van de verdamping van een vrij water-
oppervlak te Castricum, bepaald volgens de methode Penman. Dit is dus een vrij grove bepaling 
van de nuttige neerslag van het vrije wateroppervlak van het Grote Vogelmeer, maar in dit geval 
de enige mogelijke en bruikbare. In najaar en winter overtrof de neerslag de verdamping met 
als gevolg een positieve nuttige neerslag. In voorjaar en zomer was het omgekeerde het geval 
en was de nuttige neerslag negatief. Door optelling van de maandelijkse waarden van de nuttige 
neerslag ontstond een grafiek van de gesommeerde nuttige neerslag, die samen met de water-
standsgrafiek in fig. 3 is weergegeven. Deze grafiek heeft het voordeel boven die van de maan-
delijkse nuttige neerslag dat in de eerste ook de nawerking verdisconteerd is. In fig. 3 beginnen 
beide grafieken op hetzelfde punt. 
De toppen en dalen van beide grafieken blijken nagenoeg samen te vallen; er was dus geen 
merkbare nawerking van de neerslag in de omgeving op de waterstand van het meer. Na 1 2 ^ 
jaar (van l-7-'56 tot 12-12-'68) was het verschil tussen gesommeerde nuttige neerslag en water-
stand tot 300 cm opgelopen, hetgeen neerkomt op een gemiddeld jaarlijks surplus van 22 cm. 
Wanneer het Grote Vogelmeer als een geïsoleerd vrij wateroppervlak beschouwd zou worden, 
zou dit de hoeveelheid zijn die gemiddeld jaarlijks afvloeide. In werkelijkheid geeft deze waarde 
ongeveer de grootte aan van het verschil tussen zijdelingse watertoevoer en dito afvoer, waarbij 
de laatste groter is dan de eerste. Verder is er een zeer duidelijke correlatie tussen de hoeveel-
heid nuttige neerslag en de grootte van de waterstandsverandering. Om dit verband nog duidelijker 
te laten uitkomen werden in fig. 4 de hoogteverschillen tussen toppen en dalen uit de grafiek 
van de nuttige neerslag uitgezet op de x-as tegen de corresponderende hoogteverschillen uit de 
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Fig. 4. Het verband tussen nuttige neerslag (nn) en waterstandsverandering (w) in zomer- (0) 
en in winterhalfjaar (±). 
The connection between effective precipitation (nn) and change in water-level (w) in 
summertime (Λ\ and wintertime ( д \ 
waterstandsgrafiek op de y-as. De punten in het rechter bovenkwadrant van fig. 4 hebben voor 
de diverse jaren dus betrekking op de totale positieve nuttige neerslag en de bijbehorende 
waterstandsverhoging in het winterhalfjaar, die in het linker benedenkwadrant op de totale 
negatieve nuttige neerslag in het zomerhalfjaar en de bijbehorende waterstandsverlaging. In het 
puntenpatroon van het winterhalfjaar is een rechtlijnig verband te constateren; in dat van het 
zomerhalfjaar is dit minder duidelijk. Ook door de totale puntenzwerm kan men zich een min 
of meer rechte lijn denken, die de x-as snijdt op het punt waarop de nuttige neerslag ongeveer 
20 cm bedraagt. Dit betekent dat een nuttige neerslag van een dergelijke grootte niet zal resul­
teren in een waterstandsverandering, m.a.w. deze hoeveelheid is ongeveer gelijk aan degene die 
zijdelings moet afvloeien ofwel gelijk aan het verschil tussen zijdelingse toevoer en afvoer. 
Beide berekeningen van dat verschil komen dus op een ongeveer gelijke waarde uit. 
Bij het beschouwen van de afzonderlijke zomer- en winterkwadranten van fig. 4 valt op dat 
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de watcrstandsdaling in de zomer groter is dan de negatieve nuttige neerslag (alleen het jaar 
1959 maakt hierop een uitzondering) terwijl de waterstandsstijging in de winter meestal, doch 
niet veel, geringer is dan de positieve nuttige neerslag. Dit zou er op kunnen wijzen dat in beide 
jaargetijden de zijdelingse afvoer groter is dan de toevoer, doch in de zomer kan de verdamping 
van de oevervegetaties hierbij ook een rol spelen. Uit de gegevens kan niet afgeleid worden 
welk aandeel in de totale waterhuishouding de verdamping door de oevervegetaties heeft en 
in welke mate deze in de loop der successie is veranderd. 
Bovenstaande gegevens moeten uiteraard met de nodige voorzichtigheid beschouwd worden. 
Ten eerste gezien de uitgangspunten voor de berekening van de nuttige neerslag, ten tweede 
omdat het meer uitgestrekte begroeide oeverzones heeft waar de vegetatie onder invloed van 
het grondwater staat, ten derde omdat de grootte van het vrije wateroppervlak sterk kan 
wisselen als gevolg van het droogvallen of onder water komen van grote oevergedeelten, ten 
vierde omdat het meer in een geaccidenteerd en qua vegetatie gevarieerd gebied ligt met 
afwisselingen van struwelen, bossen en duingraslanden, elk met zijn specifieke nuttige neerslag. 
Ten vijfde ligt het in een waterwingebied wat de gehele situatie nog complexer maakt. Derhalve 
blijkt het niet mogelijk en verantwoord om verdere conclusies uit de waarnemingen te trekken 
en is het ook niet mogelijk om allerlei verschillen in fig. 4 nader te verklaren. Zo vertonen de 
jaren 1959 en 1964, en ook I960 en 1963, een ongeveeT gelijke waterstandsverlaging terwijl de 
nuttige neerslag verschilt. Iets dergelijks doet zich ook voor in het winterkwadrant, waar o.a. de 
jaren 1963 en 1964 een ongeveer gelijke nuttige neerslag doch een verschillende waterstands-
vcrlaging hebben. Ook is momenteel onverklaarbaar waarom in fig. 3 beide grafieken van 
1956 tot en met 1961 vrij nauw parallel lopen en na dat laatste jaar sterker gaan divergeren. 
Tenslotte blijkt wel uit de waarnemingen dat men minstens een 10-jarige waarnemingsperiode 
moet hebben om een enigszins duidelijk inzicht te krijgen in de hydrologische toestand van 
dergelijke natuurgebieden. 
2f. De chemische eigenschappen van het water 
De resultaten van een aantal chemische analyses zijn door LEENTVAAR (1963) ge­
publiceerd, die het Grote Vogelmeer in 1962 in het kader van zijn hydrobiologisch 
onderzoek maandelijks heeft bemonsterd. Aan zijn publicatie zijn de volgende 
gegevens ontleend: 
De pH varieerde van 7,6 tot 9,2 en komt dus ongeveer overeen met die van het 
bodemvocht (zie 2g). Het Ca++-gehalte schommelde tussen 72 mg/l in de winter 
en 13 mg/l in de zomer; in de loop van het vegetatieseizoen vindt dus een sterke 
ontkalking plaats die voor een groot deel veroorzaakt wordt door de opname 
van HCO' 3 door de waterplanten (zie ook BARTH, 1957). Het СГ-gehalte varieerde 
van 56 tot 90 mg/l en het water is derhalve zoet. N O '
s
 en NO' 2 waren meestal 
afwezig en werden soms als „spoor" aangetoond. Het NH+4-gehalte schommelde 
tussen 0,05 en 0,75 mg/l en het P04"'-gehalte tussen 0,03 en 0,46 mg/l. 
Daar uit het hiervoor besproken hydrologische onderzoek bleek, dat er op de 
west- en noordoever kwel en op de oost- en zuidoever inzijging plaatsvond, werden 
op 31 juli 1969 en op 28 januari 1970 enige watermonsters genomen met het 
doel om bepaalde processen in de bodemvorming beter te kunnen begrijpen. 
Deze watermonsters, waarvan alleen het Ca++-gehalte werd bepaald, betroffen: 
1. kwelwater op de westoever bij p.q. 20 (zie kaart 8). 
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2. oppervlaktewater uit het middengedeelte van het meer, ongeveer 20 m ten 
noordwesten van p.q. 21. 
3. ondiep oeverwater vlak langs de oostoever, ongeveer 50 m ten zuiden van 
transect III. 
Op 31 juli en 28 januari bedroegen de Ca++-gehalten van het water op deze 
drie punten respectievelijk 132, 48, 42 en 110, 70, 57 mg/l. Hieruit bleek dat het 
kwelwater zeer kalkrijk is en dat er in het meer een sterke ontkalking plaats-
vindt, die het sterkst is in de zomer. Dit is in overeenstemming met de waar-
nemingen van Leentvaar. Het kwelwater van januari was minder kalkrijk dan 
dat van augustus, hetgeen veroorzaakt kan zijn door een verdunningseffect ten 
gevolge van de hogere nuttige neerslag in de winter. Het Ca++-gehalte was in 
juli 1969 hoger dan in juli-augustus 1962, dat toen ongeveer 30-35 mg/l bedroeg; 
het is mogelijk dat dit samenhangt met de waterplantenvegetatie in het meer, 
die sinds 1962 drastisch is veranderd, o.a. door het verdwijnen van de toen domi-
nante Elodea-soorten (zie 3g). 
2g. De bodem 
Bodemmonsters werden in februari 1960 verzameld door Segal en in oktober 
1963 en oktober 1968 door medewerkers van het biologisch station Weevers' Duin 
samen met de auteur. Alle monsters werden op Weevers' Duin geanalyseerd. In 
1963 werden alleen bodemmonsters verzameld van de oostoever. Toen uit hydro-
logisch onderzoek bekend werd dat er op de westoever kwel van grondwater en 
op de oostoever inzijging plaatsvond, werden in 1968 van beide oevers monsters 
genomen, o.a. om na te gaan welke invloed deze horizontale waterbeweging op 
de bodemvorming heeft. De overeenkomstige monsterpunten van 1963 en van 
1968 op de oostoever lagen vlak bij elkaar, zodat uit de resultaten hiervan met 
enige voorzichtigheid conclusies getrokken mogen worden omtrent de bodem-
vormende processen die zich daar afspelen. 
Betreffende de methodiek van de bemonsteringen en van de analyses wordt het volgende 
meegedeeld. 
In 1960 werden eensteekmonsters genomen en in 1963 zowel eensteekmonsters als mengmonsters. 
Omdat de resultaten van beide soorten monsters uit 1963 niet veel uiteenliepen werden ze 
gemiddeld en werden in 1968 alleen mengmonsters verzameld. 
Beknopte vermelding van de analyse-methoden: 
pH : clectrometrisch bepaald met glasclectrode aan suspensie van 10 
gram verse grond met 25 ml aqua dest. 
CaC0 3 : volumetrisch bepaald d.m.v. vrijgekomen C 0 2 na behandeling 
van gemalen luchtdroge grond met overmaat HCl met toestel 
van Scheibier; gehalte uitgedrukt als gewichts-% van de lucht-
droge grond. 
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materiaal (humus) : bepaald door gloeiing bij 850° van op 105° gedroogde grond en 
berekend als gewichts-% (gewichtsverlies) van de op 105° ge-
droogde grond. 
bepaald volgens de semi-micro Kjeldahl-methode en berekend als 
gewichts-% van de bij 105° gedroogde grond, 
colorimetrisch bepaald met ammonium-molybdaat na extractie 
van droge grond met 1% citrocnzuur; berekend als mg P2O5 per 
100 gram luchtdroge grond. 
Verder werd ook het watergehalte bepaald, doch daar dit afhankelijk is van waterstand en 
recente regenval geven vergelijkingen van dit gehalte in de verschillende jaren slechts weinig 
informatie. Derhalve zijn deze waarnemingen hier niet vermeld, omdat de hydrologische toestand 
van de verschillende monsterpunten op de diverse tijdstippen gemakkelijk afgeleid kan worden 
uit de maaiveldhoogte en de grafiek van de waterstanden (fig. 3). Ook niet vermeld zijn de in 
1963 verrichte bepalingen van het porievolume volgens de methode Siegrist. Deze methode bleek 
later minder geschikt te zijn, zodat in 1968 deze bepalingen niet herhaald werden. 
De resultaten van de analyses zijn in fig. 5 weergegeven. Die van de monsters 
van de dicht bij elkaar gelegen punten l i le en Ulf uit 1968 bleken zodanig met 
elkaar overeen te komen, dat de resultaten werden samengenomen en gemiddeld. 
De A-horizont bestond uit humeus zand en was zwartachtig tot zwartbruin van 
kleur. De C-horizont bestond uit geel zand en de G-horizont uit geelgrijs zand 
met roestvlekken. Tijdens inundatieperioden kan de kleur van de laatste horizont 
ten gevolge van reductieprocessen veranderen in grijs tot donkergrijs, vooral 
wanneer de bodemoppervlakte met een slikkig laagje overdekt wordt. Het zand 
bevat veel fijn schelpgruis. 
Kalk, humus en pH 
Het kalkgehalte, vooral van de diepere bodemlagen, is zeer hoog. Dit is in over-
eenstemming met kalkgehalten van 8 à 10% die in de omgeving van het Grote 
Vogelmeer onder Hippophaë-struv/eel werden aangetroffen (archief Weevers' 
Duin). Bij vergelijking van 1963 en 1968 heeft op de oostoever een zekere ont-
kalking plaatsgevonden, het sterkst in de A-horizont van Ille-f. Dit laatste vindt 
zeer waarschijnlijk zijn verklaring in het feit dat deze zone vaak 's winters en 
soms 's zomers geïnundeerd is en er dan inzijging van sterk ontkalkt water plaats 
vindt (zie 2f), waardoor het uitlogingsproces versneld wordt. Dit klopt met de 
kalkgehalten van de overeenkomstige zone op de westoever, waar de A-horizont 
geen lager kalkgehalte heeft dan de dieper gelegen horizonten, hetgeen zeer waar-
schijnlijk een gevolg is van het kalkrijke kwelwater dat uitloging tegengaat. Op de 
oostoever is bij alle monsterpunten de ontkalking in de A-horizont het sterkst, 
mede als gevolg van het hogere humusgehalte dat dit proces bevordert. Dat in 
1968 bij l i la de G-horizont een lager kalkgehalte heeft dan de C-horizont, is 
momenteel moeilijk te begrijpen. Het is mogelijk dat dit verband houdt met de 
horizontale waterbeweging, doch het is ook mogelijk dat oorspronkelijke ver-
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Plaats, p.q. en jaar van bemonstering 
Westoever I960 Oostoever 1963 
ZW 6 w Ш Шс Ша 
Hoogte maaiveld in cm «NAP. en vegetatie type 
M O . 
200 
160 3 ^ Sc Si 
Oostoever 19Б8 
Ше,І Шс Ша 
Sm 
Bodemprof iel, diepte in cm ; H :A-horizont ODD = C-horlzont ЁЗ : G-horizont 
0 . 
-10 














1 2 . 














^ . L L . 
P2O5 ci.mg/lOOgr 
2 0 . 
•:3 
L L L 
III 




iéu Jd * lH 
- L 
schillen in het kalkgehalte hieraan ten grondslag liggen. Wanneer in Ig-h en 30c 
in 1960 het kalkgehalte even hoog zou zijn geweest als op de punten zw, 6 en w 
(en 6 ligt dicht bij Ig-h!) dan zouden de analyses van 1968 wijzen op een 
zekere ontkalking die in de verschillende horizonten ongeveer even groot is, 
ondanks het hogere humusgehalte in de A-horizontI 
Het humusgehalte is binnen ieder profiel het hoogst in de A-horizont en neemt 
in de diepere lagen af. Het verloopt op de oostoever duidelijk tegengesteld aan 
het kalkgehalte. Vergeleken bij 1963 is de humusrijkdom in de A-horizont op 
de oostoever sterk toegenomen. Deze toename is in l i la geringer dan in IIIc en 
in IIIe-f, hetgeen ongetwijfeld samenhangt met de verschillen in productie van 
organisch materiaal door de daar aanwezige vegetaties. Deze productie is bij 
l i l a aanzienlijk lager dan bij IIIc en IIIe-f (zie daarover verder 3h). Het veel 
hogere humusgehalte van de A-horizont van Ig-h is momenteel niet te verklaren. 
De pH kan beschouwd worden als een resultante van de totale ionentoestand in 
de grond, waaraan kalk en humus in sterke mate bijdragen. Alle profielen reage­
ren alkalisch en in de meeste verloopt de pH parallel met het kalkgehalte. 
Humusgehalte en pH verlopen in alle profielen tegengesteld. Op de oostoever 
verschillen de pH's van 1968 niet veel met die van 1963, behalve in de A-horizont 
van IIIe-f. Dit laatste hangt waarschijnlijk samen met de sterke ontkalking 
aldaar. 
N en Ρ 
Het N-gehalte verloopt binnen ieder profiel ongeveer parallel aan het humus­
gehalte. Vergelijking van de jaren 1963 en 1968 toont aan dat het N-gehalte in 
de A-horizont sterk is toegenomen, doch in de C- en G-horizont sterk is afge­
nomen. Dit proces kan aan de invloed van de vegetatie worden toegeschreven. 
Deze heeft de stikstof uit de diepere bodemlagen (die beworteld zijn) opgenomen, 
terwijl een deel hiervan met de bladafval weer naar de bodem terugkeerde en 
wel naar de hoogste horizont. Wanneer de totale hoeveelheid stikstof in ieder 
profiel uitgerekend wordt, blijkt deze hoeveelheid in 1968 in l i la ongeveer 
1,1 x, in IIIc ongeveer 0,6 χ en in IIIe-f ongeveer 1,8 χ zo groot te zijn als in 
1963. In l i la zou men nog kunnen denken dat er alleen maar een verplaatsing 
van de stikstof in het bodemprofiel van laag naar hoog heeft plaatsgevonden, 
doch in IIIc en IIIe-f beïnvloeden blijkbaar ook andere processen het N-gehalte, 
hoewel men ook rekening moet houden met plaatselijk aanwezige verschillen. 
Bij deze processen kan men denken aan uitspoeling van stikstof, aan fixatie van 
stikstof door Hippophaë (zie o.a. BOND, 1956; STEWART & PEARSON, 1967), en aan 
de toevoer van stikstof door overstromingswater. Het eerstgenoemde proces heeft 
wellicht bij IIIc gedomineerd en het tweede misschien in geringe mate bij l i la , 
terwijl voor IIIe-f het laatst genoemde proces belangrijk kan zijn geweest. Daar-
naast kunnen ook vogels d.m.v. faeces het N-gehalte, alsook het P-gehalte, op 
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directe wijze (dus niet via het water) beïnvloeden. En deze invloed is meestal zeer 
plaatselijk. Ook moet rekening gehouden worden met de beïnvloeding van lager 
gelegen door hoger gelegen plaatsen, o.a. door middel van strooisel. 
Ook het P-gehalte verloopt in de meeste profielen min of meer parallel aan het 
humusgehalte. Vergeleken bij 1963 is in 1968 op de oostoever in alle horizonten 
het P-gehalte sterk afgenomen. De hoge gehalten van 1963 zijn momenteel onver-
klaarbaar, te meer daar er in 1960, weliswaar op de westoever, lage gehalten 
werden aangetroffen. 
Slotbeschouwing 
In het algemeen is dus de tendentie aanwezig dat met toenemende diepte het 
kalkgehalte en de p H stijgen, terwijl het humusgehalte, N-gehalte en P-gehalte 
dalen. Dit is een verloop dat o.a. ook BOERBOOM (1963), DOING (1966) en ADRIANI 
& VAN DER MAAREL (1968) constateerden n.a.v. bodemanalyses uit andere, over-
wegend drogere, duingebieden en dat ook duidelijk blijkt uit de vele bodem-
analysen van droge en vochtige duingebieden die zich in het archief van Weevers' 
Duin bevinden. In de tijd dalen in het algemeen de p H en het kalkgehalte, ter-
wijl het humusgehalte stijgt. Met betrekking tot het kalkgehalte en ook enigszins 
tot de p H kan gezegd worden dat, speciaal in de A-horizont, de bodemkundige 
verschillen binnen transect I I I zijn toegenomen, zowel in absolute als in relatieve 
zin. Betreffende de factoren humus en stikstof zijn de absolute verschillen iets 
groter geworden, doch de relatieve verschillen zijn sterk afgenomen. Beide ver-
schillen in het P-gehalte zijn ongeveer gelijk gebleven. Het is nog onduidelijk of 
men het totaal als een differentiatie- of als een nivelleringsproces moet inter-
preteren. Bij vergelijking van de diverse monsterpunten dient men wel te be-
denken dat het water de factor is die de grootste verschillen tussen deze pun ten 
geeft I 
Wanneer de bodemanalyses van het Grote Vogelmeer vergeleken worden met die 
van andere vochtige duingebieden, dan valt in eerstgenoemde het aanzienlijk 
hogere kalkgehalte op. Dit hangt samen met het recente ontstaan van het meer en 
ook met het feit da t dit in het kalkrijkste deel van het Nederlandse duingebied 
gegraven is. Daar de meeste bodemanalyses van vochtige duinvalleien in voor-
noemd archief betrekking hebben op oudere valleien (bijv. het voormalig vlieg-
veld bij Oostvoorne), is hierdoor gemakkelijk te begrijpen waarom het humus-
gehalte daar meestal aanzienlijk hoger is dan langs het Grote Vogelmeer. De ge-
halten N en Ρ langs het meer zijn in vergelijking met analoge gevallen hoog te 
noemen. De grote vogelrijkdom van het meer (zie 2h2) is hieraan waarschijnlijk 
niet vreemd. Betreffende N wordt nog opgemerkt, dat uit onderzoek door W I L L I S 
(1963, 1965) en FREYSEN (mond. med.) gebleken is, dat dit in de du inen de 
voornaamste beperkende factor voor de vegetatie-productie is. 
46 
2h. Biotische factoren 
De invloeden, die van de organismen zelf uitgaan, worden biotische factoren 
genoemd. De overige, reeds hiervoor besproken, invloeden worden met abiotische 
factoren aangeduid. Binnen deze biotische factoren kan men drie categorieën 
onderscheiden, die hierna achtereenvolgens besproken worden. 
2hl. Fytogene invloeden 
De invloed van de vegetatie op het milieu is zeer groot. De begroeiing kan aller-
eerst als een filter of buffer opgevat worden tussen atmosfeer en bodem, waardoor 
Q.a. op het bodemoppervlak de zonnestraling sterk afneemt, de temperatuur-
verschillen genivelleerd worden en een verhoogde, meer constante, vochtigheid 
optreedt. In dit verband kunnen we in navolging van VAN LEEUWEN (1966a, zie 
ook WESTHOFF C.S., 1970) iedere plantesoort opvatten als een in de loop van de 
evolutie tot ontwikkeling gekomen regulator, die de hem passende maat van 
milieudynamiek tracht te handhaven of te verlagen. Verder onttrekken planten 
allerlei mineralen en water aan de bodem en voeren daaraan weer dode planten-
delen toe, die onder invloed van bodemflora en -fauna weer worden afgebroken 
en voor een deel in humus worden omgezet. Niet alleen de invloeden van de 
vegetaties, die door hogere planten en mossen gevormd worden, doch o.a. ook 
die van de algen in het water en die van schimmels in de bodem behoren tot de 
fytogene factoren. De relaties van de oevervegetatie met andere milieufactoren 
zijn schematisch in fig. 6 weergegeven (zie 2j). 
Daarnaast zijn er ook directe en indirecte beïnvloedingen van plantesoorten 
onderling. Tot de directe beïnvloedingen behoort o.a. parasitisme. Onder de 
hogere planten op de oevers zijn slechts weinig halfparasieten aangetroffen: 
Euphrasia officinalis en Rhinanthus glaber. Over de parasieten onder de lagere 
planten werd geen onderzoek gedaan. 
Onder indirecte beïnvloedingen worden die via het abiotische milieu verstaan. 
Hiertoe behoren de verschijnselen concurrentie en samenwerking of coöperatie. 
Over het eerste verschijnsel zijn uitvoerige studies gedaan, voornamelijk in het 
kader van landbouwkundig onderzoek (o.a. door D E WIT, 1960; HARPER, 1961, 
en VAN DEN BERGH, 1968). Daar men hier werkt met zeer instabiele milieu's 
(veelal potproeven) mag men de conclusies uit dit onderzoek niet zonder meer 
toepassen op veel soortenrijkere, stabielere vegetaties. Ofschoon niet ontkend 
wordt dat concurrentie ook hierin een min of meer belangrijke rol kan spelen, 
is hiervan weinig exacts bekend. WESTHOFF (1965) geeft als definitie van con-
currentie: „de gelijktijdige aanspraak van verschillende plantenindividuen op 
een zekere hoeveelheid ruimte, water of voedsel, waarbij deze planten elkaar 
wederzijds beperken in hun expansiemogelijkheden". Op grond hiervan mag men 
verwachten dat concurrentie tussen verschillende plantenindividuen belangrijker 
is naarmate deze nauwer overeenkomen in hun epharmonie, o.a. in hun oeco-
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logische eisen. Daar deze overeenkomst het grootst is tussen de individuen van 
eenzelfde soort, zal de intraspecifieke concurrentie waarschijnlijk belangrijker 
zijn dan de interspecifieke. BEEFTINK (1965) haalt een voorbeeld met twee soorten 
aan dat waarschijnlijk op concurrentie berust, namelijk het te gronde gaan van 
Spartina mariiima-vegetaties wanneer zich daarin de oecologisch zeer nauw ver­
wante soort S. townsendii vestigt. Hetgeen er in de regel over concurrentie in 
natuurlijke vegetaties meegedeeld wordt, berust veelal op onvolledige of te weinig 
frequente waarnemingen, onjuiste interpretaties en een verkeerd woordgebruik. 
Wanneer men bij het bestuderen van een vegetatie constateert dat een bepaalde 
soort afneemt en tegelijkertijd een andere soort toeneemt, wordt zeer vaak ge­
concludeerd dat de ene soort de andere „verdringt"; hier kan men veiliger over 
„vervangen" spreken. Wanneer „verdringen" gebruikt wordt gaat de conclusie 
al verder dan meestal op grond van de feiten verantwoord is. Van „verdringing" 
naar „concurrentie" is slechts een klein stapje. Door zeer nauwkeurige en fre­
quente waarnemingen kan men pas een juister beeld van dergelijke processen 
krijgen. Zo verklaarde WATT in I960 aan de hand van een zeer minutieus onder­
zoek van een heischraal grasland, dat veranderingen in de vegetatie eerder be­
paald worden door andere oorzaken, waaronder interacties van de planten met 
het abiotische milieu, dan door concurrentie tussen de soorten. In Nederland zijn 
Van Leeuwen en Westhoff door vele nauwkeurige observaties tot dergelijke 
conclusies gekomen en hebben zij verondersteld dat in vele vegetaties het ver­
schijnsel samenwerking wellicht belangrijker is dan concurrentie (WESTHOFF, 
1965; VAN LEEUWEN, 1966a; WESTHOFF C.S., 1970). Ook schrijver dezes is tot soort­
gelijke opvattingen gekomen, o.a. door de studie van permanente kwadraten in 
het kader van dit onderzoek (zie o.a. 3d3d en ЗеЗе). Men kan o.a. het proces, 
waarbij plantesoorten een milieu geschikt maken voor nieuwe soorten, bijvoor­
beeld omdat ze de veranderlijkheid van dat milieu verlagen, als een resultaat 
van coöperatie opvatten. Het is een in de vegetatie-successie algemeen geconsta-
teerd feit, dat vele plantesoorten pas ergens kunnen groeien, wanneer daar al 
andere soorten aanwezig zijn. Hiernaast zullen wellicht nog andere vormen van 
coöperatie bestaan. 
Resumerend kan gesteld worden dat de concurrentie in natuurlijke vegetaties 
waarschijnlijk een minder dominerende rol speelt dan meestal wordt veronder-
steld (o.a. BRAUN-BANQUET, 1951, 1964), en dat deze rol waarschijnlijk des te 
kleiner is naarmate de gelijkheid in de vegetatie geringer is, ofwel naarmate de 
variatie daarin groter is (zie ook WESTHOFF, 1965, 1969). 
2h2. Zoögene invloeden 
Ofschoon de invloed van de bodemfauna op het milieu wellicht het belangrijkste 
is van alle zoögene invloeden, zijn hierover geen waarnemingen verricht. De 
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waarnemingen beperken zich voornamelijk tot de grotere diersoorten, en vooral 
tot de vogels. 
De invloed van de vogels op het milieu is zeer belangrijk vanwege hun optreden 
als verspreiders van diasporen en hun rol als bemesters; vraat van andere plante-
delen dan zaden of vruchten neemt een ondergeschikte plaats in. Sinds het ont-
staan van het meer is de vogelrijkdom er steeds zeer groot geweest (van 1956 tot 
en met 1969 zijn er door de Vogelwerkgroep Haarlem 180 soorten waargeno-
men!), hetgeen mede verband houdt met het feit dat het gehele duingebied de 
belangrijkste stuwbaan voor vogels op de herfsttrek is in ons land (TINBERGEN, 
1949). Gedurende de nazomer en herfst worden de meeste soorten waargenomen, 
o.a. vele steltlopers en eenden. De laatste zijn in deze periode gewoonlijk in 
grote troepen van enkele honderden exemplaren (waarvan het meeste slobeenden 
zijn) aanwezig. Meeuwen zijn er gedurende het gehele jaar en door hun hoge 
individuenaantallen (meestal enkele honderden tot ongeveer duizend ex.) domi-
neren ze in de regel. Op het grote eiland in het zuiden is sinds het ontstaan 
van het meer een kapmeeuwenkolonie aanwezig, die al spoedig uit enkele hon-
derden paartjes bestond. Daarnaast is er, ook op dit eiland, een kleinere kolonie 
stormmeeuwen, terwijl andere meeuwensoorten, waarvan de zilvermeeuw het 
talrijkst is, het meer vooral gebruiken als rustplaats, o.a. wanneer ze tijdens hoog 
water tijdelijk van hun belangrijke voedselbron, het strand, verstoken zijn. Door-
dat de meeuwen hun meeste voedsel van de kust halen terwijl een groot deel 
van de faeces in het meer of op de oevers wordt gedeponeerd, veroorzaken zij een 
toename van de voedselrijkdom. Men kan hier spreken van een concentratie-
proces waarbij voedingsstoffen vanuit de omgeving in het meer geconcentreerd 
worden. Bij de meeste andere vogelsoorten is dit concentratie-proces geringer of 
afwezig daar deze hun voedsel voor een belangrijk deel of uitsluitend uit het 
meer zelf halen, zoals o.a. diverse eendesoorten en meerkoeten. 
Van de zoogdieren is het konijn van de meeste betekenis. Door hun graverijen 
beïnvloeden ze het microreliëf en vergroten ze de milieudynamiek. Verder houden 
ze door middel van grazen pleksgewijs lage, vaak soortenrijke grasvegetaties in 
stand, vooral in de meso- en xeroserie en minder in de hygroserie. Mede op grond 
van waarnemingen in andere vochtige duingebieden, zowel in Nederland als in 
Engeland, kan de conclusie getrokken worden dat de invloed van het konijn op 
de mesoserie in het algemeen positief is en de differentiatie in de vegetatie er 
door bevorderd wordt. Dit is dus in overeenstemming met hetgeen WESTHOFF 
(1967a) hierover vermeldt in verband met de duinvegetaties in het algemeen. 
Hoewel VAN DER KLOOT (1937) een aantal ongunstige invloeden van het konijn 
in het natuurmonument De Beer opsomt, kunnen diverse van deze invloeden 
ook positief worden gewaardeerd, o.a. het verhinderen van de succussie en het 
laag en open houden van de begroeiing. Bovendien vermeldt hij, dat verschillende 
soorten uit de hygroserie s.l. door het konijn begunstigd worden, o.a. Parnassio, 
palustris en Gentiana amaretta. VAN LEEUWEN & WESTHOFF (1960) constateerden 
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een hoger en dichter worden van de duinvegetatie en daardoor een afname van 
de differentiatie nadat de konijnen ten gevolge van de myxomatose sterk in aantal 
verminderd waren. MÖRZER BRUYNS (1958) en RANWELL (1960b) vermelden naar 
aanleiding van de myxomatose op Vlieland en Anglesey overeenkomstige ver-
schijnselen. Bij zeer lage waterstanden knagen de konijnen vaak de stengels af 
van Phragmites communis en van Scirpus lacustris ssp. glaucus (niet van Scirpus 
maritimusV) en in het najaar van 1964 vond dit plaats over grote oppervlakten 
(zie foto 6). 
Mollen zijn wel aanwezig, doch, gezien de weinige molshopen, in geringe aan-
tallen. De overige waargenomen zoogdieren, zoals haas, hermelijn, ree en dam-
hert (de laatste verwilderd) zijn van minder betekenis. 
Belangrijke insectenvraat, waardoor bepaalde plantesoorten over grotere opper-
vlakten kaal gevreten werden, kwam slechts enkele malen voor en wel bij Hippo-
phaë rhamnoides. In het voorjaar van 1964 en 1965 werden de struiken in de 
mesoserie (o.a. in p.q. I x) sterk aangevreten door rupsen, vermoedelijk behorend 
tot het genus Hyponomeuta. Dit houdt zeer waarschijnlijk verband met de toen 
geringere vitaliteit van Hippophaë in deze zone als gevolg van de abnormaal lage 
waterstand. De struiken in de xero- en hygroserie waren vitaal en vertoonden 
geen of zeer weinig vraat; de eerste groeiden al buiten de invloed van het grond-
water en de laatste groeiden in een lagere zone waar het grondwater blijkbaar 
nog net bereikbaar was. Opvallend was dat vooral de hoge struiken in de meso-
serie het meest te lijden hadden en voor een deel afstierven. Op Juncus articu-
latus en in mindere mate op J. alpino-articulatus ssp. atricapillus werden in alle 
jaren veel gallen aangetroffen van de bladvlo Livia juncorum (ALTA & DOCTERS 
VAN LEEUWEN, 1946). Er werd echter nergens geconstateerd dat plaatselijke en/of 
tijdelijke achteruitgang van deze plantesoorten hierdoor veroorzaakt werd. 
2h3. Anthropogene invloeden 
De mens is de schepper van het duinmeer geweest en heeft daarmee sterk zijn 
stempel op het uitgangsmilieu gedrukt. Daarnaast beïnvloedt hij de waterhuis-
houding in de Kennemerduinen en dus ook de z.g. inwendige waterhuishouding 
van het meer. Na het graven van het meer zijn op de hogere oeverdelen tegen 
verstuiving plaatselijk takkebossen gedeponeerd. Daarmee is ook hier en daar wat 
tuinafval met sierplanten op de oevers terecht gekomen. Ook bewust heeft de 
mens enige malen plantesoorten uitgeplant en uitgezaaid (med. Dr. E. C. M. Ro-
derkerk) ; o.a. werd in 1962 met dit doel maaisel, afkomstig uit het Houtglop, 
op een groot deel van de oostoever gedeponeerd (zie ook ЗеЗе). De auteur heeft 
alleen op enkele plaatsen zaaiproeven verricht met de soort Gentiana amarella 
ssp. uliginosa, die toen al enkele jaren op de oevers voorkwam (zie 4cl0). Daar 
hij naast het Grote Vogelmeer ook geregeld andere vochtige duingebieden be­
zocht, kan hij onbewust ook de disseminatie van andere soorten beïnvloed 
hebben. 
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Verder is de directe invloed van. de mens op bodem en vegetatie zeer gering. 
Zowel afplaggen als maaien heeft bij wijze van experiment slechts op enkele 
plekken van geringe oppervlakte plaats gevonden. Betreding van de oevers vond 
slechts plaats in het kader van het onderzoek, daar het meer niet voor publiek 
toegankelijk is. Wel werd er soms met een voertuig over de zuidoever gereden 
om verhardingsmateriaal (schelpen) te vervoeren naar de paden ten oosten van 
het meer. Een enkele maal heeft dit ook op andere oeverdelen plaats gevonden. 
Tenslotte treedt de mens in het meer op als (mede) regulator van de kap-
meeuwenkolonie. 
2j. De hygroserie s.l. als oecosysteem 
De term „oecosysteem" is afkomstig van TANSLEY (1935) en met hem verstaan we 
hieronder een ruimtelijke en functionele eenheid in de natuur die alle levende 
en niet levende componenten binnen deze ruimte omvat, waarbij deze compo-
nenten door interacties een systeem vormen. Over wat een systeem is bestaan 
vele definities, waarvan sommige zo kort zijn dat ze weinig zeggen; bijvoorbeeld 
die van ASHBY (1964) : een systeem is een verzameling variabelen. VAN LEEUWEN 
(1970) vat een systeem op als een netwerk van relaties met een ruimte-tijd karak-
ter. Over de relaties in ruimte en tijd volgt hier een korte toelichting. In de 
ruimte spreken wij van dingen en plaatsen en in de tijd van gebeurtenissen en 
momenten. Tussen verschillende dingen of plaatsen bestaan ruimtelijke relaties; 
op de ene plaats is de vegetatie meer of minder verwant aan die op een, andere 
plaats. Ook tussen verschillende gebeurtenissen of momenten bestaan relaties. 
Dergelijke temporele relaties worden duidelijk, wanneer men de begroeiing van 
eenzelfde plaats op het ene moment vergelijkt met die op het andere moment. 
Nu blijkt het pas zinvol te zijn om van een systeem te spreken, wanneer deze 
temporele relaties in verband staan, of verondersteld worden in verband te staan, 
met de ruimtelijke relaties. Deze ruimte-tijd-relaties worden door VAN LEEUWEN, 
en ook door de auteur, als het essentiële kenmerk van een systeem beschouwd. 
Op basis van deze korte beschouwing kan de volgende definitie van een systeem 
worden gegeven: Een systeem is een verzameling van variabele elementen of 
subsystemen, waartussen ruimtelijke relaties bestaan, die op hun beurt in ver-
band staan met de temporele relaties tussen de verschillende toestanden van deze 
elementen of subsystemen. 
Sytemen hebben inwendige en uitwendige eigenschappen. De eerste berusten op 
de eigenschappen van zijn elementen of subsystemen; de uitwendige eigenschap-
pen berusten op de relaties van het systeem met systemen van gelijke orde en met 
een systeem van hogere orde, waarvan het een subsysteem vormt. 
Hier wordt de hygroserie s.l. als oecosysteem behandeld. Daarbinnen is de vege-
tatie als een subsysteem te beschouwen en het milieu, dat dan alle andere milieu-
factoren behalve de fytogene invloeden omvat, als het andere subsysteem. Zowel 
51 
vegetatie 
bodem ·< » bodemflora 
en -fauna 
Fig. 6. Schema van de hygroserie s.l. als oecosysteem. 
Scheme of the hygrosere s.l. as an ecosystem. 
de vegetatie als het milieu kunnen in subsystemen van lagere orde gesplitst 
worden. Op zijn beurt is de hygroserie s.l. een subsysteem binnen een systeem 
van hogere orde, zoals blijkt uit fig. 6. Met betrekking tot de hygroserie s.l. 
spreken we hier van inwendige en uitwendige milieufactoren. Van de factoren 
van dit uitwendige milieu zijn er enkele, die in dit schema moeilijk gemist konden 
worden, nader aangeduid. Tot de overige factoren van het uitwendige milieu be-
horen o.a. de vegetatie en het reliëf van de omgeving, die o.a. het lokale klimaat 
van het meer beïnvloeden. In het schema van fig. 6 is niet te zeer in details ge-
treden omdat het dan niet meer verduidelijkend werkt. De meeste factoren blijken 
met elkaar in wisselwerking te staan. In werkelijkheid zijn er nog meer wissel-
werkingen dan in fig. 6 zijn aangegeven, maar wanneer de invloed zeer sterk in 
één richting domineert, zoals het makroklimaat over het lokale en mikroklimaat, 
dan is de pijl in de omgekeerde richting weggelaten. Evenzo zijn de pijlen van 
vogels en overige fauna naar de inwendige waterhuishouding weggelaten, hoewel 
beide groepen, door in het meer neer te strijken of op te vliegen en door te 
drinken, in relatief zeer geringe mate de waterhuishouding beïnvloeden. De 
invloed van de inwendige op de uitwendige waterhuishouding is veel geringer 
dan omgekeerd, maar duidelijk aanwezig; daarom is de betreffende pijl in fig. 6 
met een streeplijn aangegeven. Ook de streeplijn-pijlen van de mens naar vege-
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tatie en bodem duiden aan dat de directe invloed van de mens in deze richtingen 
zeer gering is. Naast directe zijn er ook vele indirecte beïnvloedingen mogelijk. 
Zo kunnen vogels op directe wijze de vegetatie beïnvloeden door middel van de 
aanvoer van diasporen of door vraat. Indirect kan dit ook gebeuren via be-
ïnvloeding van de bodem (d.m.v. faeces) of van de bodemfauna ( = voedselbron). 
Ook kunnen samenwerkingen optreden tussen verschillende factoren. Zo resul-
teren wind (klimaatsfactor) en water in golfslag, die op bepaalde oevers in be-
langrijke mate het reliëf kan bepalen, en daarbij komt in dit geval de aard van 
het substraat, namelijk zand, tevens als noodzakelijke factor naar voren. 
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3. Vegetatie 
За. Vegetatie en flora 
Vegetatie is door WESTHOFF (1965) gedefinieerd ab de ruimtelijke massa van 
plantenindividuen, in samenhang met de plaats waar zij groeien en in de rang­
schikking, die zij uit zichzelf hebben aangenomen. Deze massa kan uit één plante-
soort bestaan, doch gewoonlijk wordt zij gevormd door verscheidene tot vele 
soorten. De vegetatie is dus iets concreets. De flora van een gebied is daarentegen 
een abstract begrip en bestaat uit een lijst van plantesoorten en andere taxa die 
in dat gebied worden aangetroffen. Aangezien het onderzoek van de vegetatie 
gebaseerd is op de kennis van de flora (FLAHAULT, 1901), zou het voor de hand 
liggen om eerst de flora en dan pas de vegetatie te bespreken. Omdat het onder-
zoek als geheel in de eerste plaats vegetatiekundig van aard is, wordt hier de 
volgorde omgekeerd. 
3b. De nomenclatuur van de vermelde plantengemeenschappen en 
plantesoorten 
De namen der in deze studie vermelde syntaxa zijn overeenkomstig die in de 
recente publicatie „Plantengemeenschappen in Nederland" door WESTHOFF en 
DEN HELD (1969). Voor de nomenclatuur der spermatofyten en pteridofyten werd 
in het algemeen (zie ook 4cl) de 12e druk gevolgd van de „Beknopte school- en 
excursieflora voor Nederland" door HEUKELS en VAN OOSTSTROOM (1968) en voor 
die der bladmossen de „Atlas van de Nederlandse bladmossen" door LANDWEHR 
en BARKMAN (1966). De nomenclatuur der levermossen is overeenkomstig de 
„Mossentabel" van MARCADANT (1959) en die der Ciadom'a-soorten overeenkom-
stig de publicatie „De Nederlandse Cladonia's" door HENNIPMAN (1969). 
3c. Over patroon en proces in de vegetatie en het onderzoek daarvan 
Een oecosysteem waarvan de vegetatie een intrinsiek onderdeel is, kan op ver-
schillende manieren wetenschappelijk benaderd worden. Ten eerste kan men dit 
proberen te doen door eerst alle componenten binnen dit geheel, met o.a. alle 
chemische en fysische processen die daarbij een rol spelen, te bestuderen. Dit is 
het onderzoek van „biomass and energy flow". Vanuit de bekende delen kan men 
dan het gehele oecosysteem proberen te benaderen, o.a. door middel van het ver-
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vaardigen van simulatiemodellen. Onze kennis van de fysiologie, autoecologie en 
bodembiologie is echter nog lang niet van dien aard, dat we momenteel via deze 
weg van de z.g. „productie-oecologie" (VAN LEEUWEN, 1967a) of „oeco-energetica" 
(VAN DER MAAREL, 1970) vat kunnen krijgen op de zeer ingewikkelde natuurl i jke 
oecosystemen. 
Daarvoor is de andere benaderingswijze, die van de z.g. „struktuur-oecologie" 
(VAN LEEUWEN, 1967a) of „oeco-informatica" (VAN DER MAAREL, 1970) veel beter 
geschikt. Deze gaat uit van de gegeven complexiteit van oecosystemen en steunt 
o.a. op de systeemleer en cybernetica (zie o.a. ASHBY, 1964; VAN LEEUWEN, 1966a: 
VAN DER MAAREL, 1966b, 1970; SCHULZ, 1967). Hierbij gaat men er vanuit , dat 
een systeem bestudeerd kan worden aan zijn „gedaante" en aan zijn „gedrag". 
Deze meer kwalitatieve benader ing van oecosystemen staat bekend als het z.g. 
onderzoek naar „patroon en proces" (VAN LEEUWEN, 1966a). Binnen het sub-
systeem vegetatie worden pa t roon en proces en hun onderlinge samenhang be-
studeerd in relatie tot patroon en proces en h u n onderl inge samenhang binnen 
het subsysteem milieu. 
Over de termen patroon en proces en h u n relatie tot s t ruk tuur en dynamiek 
wordt de volgende toelichting gegeven. 
De auteur verstaat onder de „s t ruktuur" van een systeem de ruimtelijke verdeling 
van de materie, waaruit het is opgebouwd. Voor de vegetatie komt dit neer op de 
ruimtelijke verdeling van de plantenmassa. Deze opvatt ing komt overeen met die 
van FOSBERG (1958) en ook met het „normale" woordgebruik; de verklarende 
woordenboeken der Nederlandse taal omschrijven s t ruktuur als: inwendige bouw, 
wijze waarop een geheel samengesteld is. WESTHOFF (1967b) onderscheidt naast de 
ruimtelijke s t ruktuur ook de s t ruktuur in de tijd, terwijl bij MARGALEF (o.a. 1958, 
1961) deze term ook betrekking heeft op energetische aspecten. Zij omgrenzen 
de s t ruktuur dus ruimer dan de auteur doet. Deze is van mening, dat energie 
begripsmatig niets met s t ruktuur te maken heeft en dat men voor temporele 
aspecten beter andere termen kan gebruiken, omdat di t anders aanleiding tot 
verwarring kan geven. 
De vegetatiestruktuur komt op diverse wijzen tot ui tdrukking, o.a. in het aspect 
of de fysiognomie en in de floristische samenstelling. Nu kunnen wij stellen, 
dat verschillen b innen de s t ruktuur tot u i tdrukking komen in patronen. GREIG-
SMITH (1961a) spreekt naar aanleiding van populat iepatronen over „pat tern is 
depar ture from randomness of distr ibution of plants within an area", hetgeen 
neerkomt op: verschillen b innen een s t ruktuur geven een patroon. Verschillen in 
een s t ruktuur kunnen zich op allerlei niveau's voordoen, van grootschalig naar 
kleinschalig, en zowel horizontaal als verticaal. De patronen, die we onderschei-
den, hangen dus af van de schaal waarop we de s t ruktuur bekijken en verder van 
de aspecten van de s t ruktuur , die bestudeerd worden. De vegetatiestruktuur is 
zo complex, dat we in een vegetatie vele verschillende vegetatie- en populatie-
patronen kunnen onderscheiden. 
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Patronen vatten wij in deze gevallen op als ruimtelijke relaties tussen strukturen 
binnen de struktuur als geheel; hier kunnen wij spreken van „struktuur-patro-
nen". 
In tegenstelling tot strukturen (volgens bovenvermelde definitie) kunnen patro­
nen ook betrekking hebben op ruimtelijke aspecten van niet-strukturele aard. 
Wanneer wij op verschillende plaatsen namelijk de processen bestuderen, kan in 
deze processen ten opzichte van elkaar meestal een duidelijk patroon onder­
scheiden worden (zie ЗеЗсЗ). Dit is het geval wanneer deze processen verschillen 
te zien geven, hetgeen ook geformuleerd kan worden door te zeggen, dat de 
temporele variatie van plaats tot plaats verschilt. Patroon heeft hier dus betrek­
king op ruimtelijke relaties tussen processen. Ter onderscheiding van de vorige 
patronen zouden we dit soort patronen met „proces-patronen" kunnen aan­
duiden. Ook VAN LEEUWEN (1970) gebruikt de term patroon in beide boven­
vermelde betekenissen. 
Het woord patroon wordt verder in 3f gebruikt in de term „ruimte-tijd-patroon". 
Hieronder wordt het patroon verstaan, dat men verkrijgt wanneer men van een 
soort de verspreiding in ruimte en tijd weergeeft. In de ene richting heeft dit 
„patroon" dus betrekking op het ruimtelijke patroon, in de andere richting op 
het „gedragspatroon" of proces. Ook op andere manieren kan men het proces 
in een patroon uitdrukken; zo is dit in 3e3d gedaan door middel van ordinaties. 
Behalve in de term ruimte-tijd-patroon wordt het woord patroon hier niet in de 
betekenis van „gedragspatroon", dus niet in louter temporele zin, gebruikt. 
Als temporele tegenhanger van de struktuur kunnen we de dynamiek beschouwen. 
Onder de dynamiek van een systeem wordt het geheel van gebeurtenissen binnen 
dat systeem verstaan. Analoog aan de verhouding tussen patroon en struktuur 
kunnen wij stellen, dat temporele verschillen of veranderingen in de dynamiek 
tot uitdrukking komen in het proces. Zijn er geen veranderingen in de dynamiek, 
dan is er geen proces. Uiteraard kunnen aan de dynamiek vele soorten verande­
ringen onderscheiden worden, o.a. die betreffende de milieudynamiek, vegetatie-
dynamiek en floradynamiek, en binnen iedere categorie zijn nog allerlei onder­
scheidingen mogelijk. Ook hangt het proces af van de tijdschaal waarop we de 
dynamiek bestuderen. Wanneer wij van jaar tot jaar zien, dat een vegetatie geen 
veranderingen vertoont, nemen wij geen proces waar. Maar wanneer wij in plaats 
van jaar tot jaar van maand tot maand deze vegetatie bestuderen, dan zien wij 
wel een proces optreden, en wel een cyclisch proces, dat o.a. bestaat uit het 
kiemen, bloeien, vruchtzetten en afsterven van soorten. Processen vatten wij dus 
op als temporele relaties binnen de totale dynamiek. 
Op grond van deze beschouwing acht de auteur het in het kader van deze studie 
juister te spreken van „patroon en proces" dan van „struktuur en dynamiek", 
hoewel met deze termen vaak hetzelfde wordt bedoeld (o.a. VAN DER MAAREL & 
VAN LEEUWEN, 1967). De auteur is niet de eerste, die de termen patroon en proces 
in verband met vegetatiekundig onderzoek gebruikt, daar o.a. WATT (1947) en 
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VAN LEEUWEN (1966a) hem hierin voorgingen. De termen vegetatiepatronen, 
populatiepatronen en groeipatronen worden trouwens al veel langer algemeen 
gebruikt. 
Beide laatstgenoemde auteurs toonden aan, dat de studie van het patroon samen 
moet gaan met die van het proces. Tussen het patroon en het proces blijken 
nauwe relaties te bestaan en geen van beide kan goed begrepen worden zonder 
ook de ander in het onderzoek te betrekken. Deze relaties zijn het duidelijkst 
geformuleerd door VAN LEEUWEN (1966a) in zijn „relatietheorie"; hij stelt daarin 
dat gelijkheid in de tijd (constantie) samen gaat met ongelijkheid in de ruimte 
(differentiatie) en dat ongelijkheid in de tijd (verandering) samen gaat met 
gelijkheid in de ruimte (nivellering). Weinig proces correspondeert dus met veel 
patroon en veel proces met weinig patroon. Evenals in de laatste zin worden de 
termen patroon en proces ook elders vaak als verzamelnaam gebruikt voor het 
totaal aan patronen, respectievelijk het totaal aan processen. 
De studie van alle temporele aspecten van de vegetatie wordt hier met „syn-
dynamisch onderzoek" aangeduid. Het successie-onderzoek vormt hiervan een 
onderdeel. Evenals bij WESTHOFF (1969) wordt dus hier de term (syn) dynamiek 
ruimer omgrensd dan bij BRAUN-BLANQUET (1951, 1964), die successie en syn-
dynamiek aan elkaar gelijk stelt. Onder successie wordt in navolging van WEST-
HOFF (1965) verstaan: de opeenvolgende veranderingen die zich in de vegetatie 
voltrekken, waarbij een fytocoenose ontstaat of in een andere overgaat. Het 
periodieke vegetatieritme (de seizoensaspecten) valt hier dus niet onder. 
Voor het onderzoek naar alle ruimtelijke aspecten van de vegetatie bestaat tot 
nog toe geen algemene term. Het ligt voor de hand om hiervoor de term „struk-
tuur-onderzoek" te gebruiken. Het z.g. „patroon-onderzoek" vormt hier een 
onderdeel van en hieronder valt dan zowel de „vegetatiekartering" („vegetation 
mapping") als de „populatiekartering" („charting"), alsmede andere methoden 
om patronen van vegetaties en plantesoorten te onderzoeken. 
Voor het syndynamisch onderzoek is het periodiek bestuderen van permanente 
kwadraten (p.q.'s) de meest toegepaste methode. Een reeks p.q.'s, in een transect 
loodrecht op een vegetatiezonering gelegen, geeft zowel informatie betreffende 
het proces als over een deel van het patroon. Het patroon kan het uitvoerigste 
worden vastgelegd door middel van een vegetatiekaart of door verspreidings-
kaarten van soorten. Door vegetatie- of populatiekaarten van verschillende jaren 
van eenzelfde gebied te vergelijken, kan men weer veel nieuwe gegevens over het 
proces te weten komen. Al deze methoden zijn in deze studie toegepast en blijken 
hun voor- en nadelen te hebben. Juist de combinatie van de verschillende me-
thoden is van veel waarde gebleken. In de volgende tekst zal eerst het onderzoek 
naar patroon en proces door middel van periodieke karteringen besproken 
worden; daarna komt het p.q.-onderzoek aan de orde en vervolgens het onder-
zoek naar patroon en proces met betrekking tot de afzonderlijke plantesoorten. 
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3d. Het onderzoek naar patroon en proces door middel van periodieke 
vegeta tiekarteringen 
3d l . Over vegetatiekaarten en successie 
De meeste vegetatiekaarten, die betrekking hebben op de successie, behoren tot 
de categorie van de z.g. „genetisch-dynamische" kaarten of „Sukzessionskarten" 
(LÜDI , 1921, 1932; KÜCHLER, 1967) en kaarten van de potentiële natuurlijke vege-
tatie (TÜXEN, 1963). Bij de laatste wordt niet de werkelijke vegetatie gekarteerd, 
doch die welke men als eindstadium veronderstelt wanneer in de directe omgeving 
van het object werkzame invloeden van de mens zouden ophouden te bestaan. 
Bij de eerstgenoemde kaarten wordt wel de werkelijke vegetatie gekarteerd, maar 
bij elk vegetatietype wordt aangegeven of di t in opbouw, in optimale ontwikke-
ling of in regressie is. In al deze vegetatiekaarten speelt de interpretatie een 
grote rol : de vegetatiekundige karteert wat hij denkt dat er (soms onder bepaalde 
voorwaarden) gaat gebeuren of wat er gebeurd is. Over dit gebeuren is echter 
nog veel onbekend, o.a. omdat de vegetatiekunde nog een jonge wetenschap is. 
KÜCHLER (1967) merkt dan ook terecht op dat de meest accurate en betrouwbare 
karteringsmethode om de successie te onderzoeken die is, waarbij van een gebied 
de werkelijke vegetatie periodiek gedetailleerd wordt gekarteerd. Een bekend 
voorbeeld van dit „successive mapping", dat we in het Nederlands met de term 
„periodieke karter ing" zullen aanduiden, zijn de twee vegetatiekaarten die ELLEN-
BERG (1952) met een tussenpoos van 7 jaren vervaardigde van graslanden voor 
en na ontwatering. Ook in Nederland zijn periodieke karteringen verricht, al 
maken ze een zeer gering deel uit van het totale aantal vegetatiekarteringen in 
ons land, waarvan DOING SC VAN DER W E R F (1962) een overzicht gaven. Voorbeel-
den hiervan zijn de karteringen van pioniervegetaties in de Wieringermeerpolder 
vanaf 1931 tot 1935 (FEEKES, 1936), van het eiland Griend in 1932, 1936 en 1941 
(BROUWER c.s., 1950), van pioniervegetaties in de Noordoostpolder vanaf 1942 
tot 1946 (FEEKES 8C BAKKER, 1954) en van het Claerkamper Mar in 1958 en 1965 
(AUKES Sc VAN DER Voo, 1966). Daarnaast zijn er nog diverse ongepubliceerde 
periodieke karteringen, o.a. van het voormalige natuurreservaat De Beer in 1950 
en 1955 (door Van Leeuwen) en van de Lindevallei (door Hoogland in 1941 
en door Quéné-Boterenbrood in 1954). Ook zijn er enkele gevallen, waarbij de 
vroegste vegetatiekaart ui t oude luchtfoto's werd gereconstrueerd, zoals die van 
de Kil van Hurwenen (DONSELAAR-TEN BOKKEL HUININK, 1961). 
Niet alle van de hier genoemde periodieke karteringen zijn speciaal ten behoeve 
van het syndynamisch onderzoek opgezet. De schaal is hiervoor vaak te klein. 
Ook geeft de verandering van onderzoeker, vooral wanneer de legenda-eenheden 
van de vroegste kartering onvoldoende zijn gedocumenteerd, moeilijkheden bij 
het vergelijken van de kaarten van eenzelfde gebied; dit was o.a. het geval bij het 
bovenvermelde Claerkamper Mar. Het blijkt dus dat er voor periodieke karte-
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ringen, speciaal ten behoeve van het syndynamisch onderzoek, een speciale me-
thodiek vereist is die in 3d2 besproken wordt. Deze methodiek komt in de huidige 
handboeken van vegetatiekunde niet ter sprake (zie o.a. BRAUN-BLANQUET, 1951, 
1964; ELLENBERG 1956; KÜCHLER, 1967 en CENTRE NATIONAL DE LA RECHERCHE SCIEN-
TIFIQUE, 1961). 
In de Angelsaksische landen heeft men bij het syndynamisch onderzoek vaak de 
methode van „charting" toegepast (zie o.a. TANSLEY & CHIPP, 1926) ; hierbij wor-
den de populatie-patronen of individuen der afzonderlijke plantesoorten in kaart 
gebracht. Deze methode, die in het vervolg met de term „populatiekartering" 
wordt aangeduid, werd in 1967 en in 1968 toegepast op een kleine oppervlakte 
bij transect VI op de oostoever. 
3d2. Methodiek betreffende de karteringen 
3d2a. De methodiek van de periodieke kartering 
Vegetatiekaarten die speciaal vervaardigd worden met het doel om zoveel mo-
gelijk informatie omtrent het proces te verkrijgen, dienen aan verschillende eisen 
te voldoen. Ten eerste moet de schaal aangepast zijn aan de korrelgrootte van de 
vegetatie. Het beste is deze zo groot te kiezen, dat groei- of populatiepatronen 
van belangrijke vegetatievormende of dominerende soorten nog goed weergegeven 
kunnen worden en dat er geen vegetatiecomplexen (uitgezonderd micro-com-
plexen in de moslaag en in de lage kruidlaag, tenzij men juist speciaal hierin 
het proces wil bestuderen) gekarteerd hoeven te worden. Om gedetailleerde infor-
matie omtrent het proces te verkrijgen dient men over gedetailleerde patronen 
te beschikken I Voor de karteringen van 1963 en 1968 werd voor de veldkaart de 
schaal 1:500 gekozen; hierop konden nog goed de populatiepatronen van o.a. 
Eleocharis palustris ssp. palustris en Scirpus focustris ssp. glaucus weergegeven 
worden alsmede verspreide Hippophaëstruiken. 
Om juiste vergelijking tussen de opeenvolgende kaarten mogelijk te maken, die-
nen de legenda-eenheden van de verschillende jaren op analoge wijze opgesteld 
te worden. Dit is soms moeilijk, omdat van ieder gebied in principe verschillende 
„goede" vegetatiekaarten mogelijk zijn, afhankelijk van de criteria welke men 
voor de kartering neemt. Ook zijn er in de vegetatie vele grenzen aanwezig (het-
geen duidelijk uit de populatiekartering bij transect VI blijkt), waarvan men er 
enkele moet kiezen om tot een goede kaart te komen. Waar sprake is van ge-
leidelijke overgangen in de vegetatie moet men op de kaart ergens een scherpe 
grens trekken. Een vegetatiekaart geeft dus een sterk vereenvoudigd beeld van 
de werkelijkheid, en hieraan dankt de kaart ook zijn waarde; uit de kaart kan 
de vegetatiekundige zich een beter overzicht over het geheel verschaffen omdat 
belangrijk geachte aspecten daarin duidelijk naar voren springen, terwijl minder 
belangrijk geachte aspecten van de vegetatie bewust zijn weggelaten. Het gaat 
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erom dat men tot een goede keuze komt van wat de belangrijkste aspecten zijn. 
Hiertoe moet men vaak voor verschillende soorten vegetatietypen verschillende 
indelingscriteria nemen (zie o.a. WESTHOFF, 1954). Onder andere zal dit nogal 
eens het geval zijn wanneer in een kaart sterk uiteenlopende vegetaties voor-
komen; bepaalde vegetaties blijken dan het beste op dominantie van één of 
enkele soorten gekarteerd te kunnen worden, terwijl bij de onderscheiding van 
andere vegetaties de gehele soortensamenstelling een belangrijker rol speelt. Wan-
neer men bij een eerste kartering tot een dergelijke keuze gekomen is, dient men 
bij een volgende kartering zoveel mogelijk dezelfde keuze te doen. 
Een goede documentatie van de legenda-een heden is noodzakelijk; anders is geen 
betrouwbare vergelijking tussen de opeenvolgende kaarten mogelijk. Dit kan het 
beste geschieden door middel van een aantal vegetatiekundige opnamen per 
legenda-eenheid, of anders door middel van uitgebreide beschrijvingen, o.a. 
volgens de methode TANSLEY (1946). Bij latere karteringen kunnen de opnamen 
het beste zoveel mogelijk op dezelfde plaatsen gemaakt worden als die van de 
vroegste kartering. 
3d2b. De keuze en de oppervlakte van de gekarteerde oevergedeelten 
De meeste informatie omtrent patroon en proces wordt ongetwijfeld verkregen 
wanneer een gebied in zijn geheel gekarteerd wordt. Praktisch is dat meestal niet 
of moeilijk uitvoerbaar wanneer het meer gedetailleerde karteringen op grote 
schaal betreft, zoals ook bij die van het Grote Vogelmeer het geval was. De keuze 
van de te karteren gedeelten moet dan zodanig zijn, dat toch een representatief 
beeld van het geheel wordt verkregen. 
In 1956 heeft VAN DER MAAREL (1959) een vegetatiekaart (schaal 1 : 1000) ver-
vaardigd van het toen droog liggende middengedeelte van het meer met de aan-
grenzende delen van west- en oostoever. Dit gebied vertoonde toen de meest ge-
differentieerde begroeiingen. Daar in de jaren daarna de waterstand aanzienlijk 
hoger was, hadden zich in het karteringsjaar 1963 in voornoemd gebied over 't 
algemeen vrij eenvormige Eleocharis- en P/iragmïtei-vegetaties ontwikkeld; de 
meest gevarieerde vegetatietypen van de hygroserie s.l. bevonden zich toen in een 
hogere zone. Het was derhalve in 1963 minder zinvol om de kartering van VAN 
DER MAAREL in zijn geheel te herhalen. Op grond van de toen aanwezige differen-
tiatie in de vegetatie werd een nieuwe keuze gedaan. Hierbij werd gezorgd voor 
zoveel mogelijk overlapping van de kaarten van de west- en oostoever van 1963 
en de vegetatiekaart van 1956, om tussen beide jaren een goede aansluiting te 
krijgen. De in 1963 gekarteerde delen zijn aangegeven op het kleine overzichts-
kaartje van kaart 5. Naast oevergedeelten met een flauw talud, zoals delen van 
de west- en oostoever, werden ook oevergedeelten met een steil talud gekarteerd. 
In 1968 werden dezelfde oevergedeelten gekarteerd als in 1963, benevens de eerste 
maal een kleine oppervlakte bij transect VI op de oostoever. 
60 
De totale oppervlakte van het meer met vochtige oeverzone en inclusief de twee 
eilandjes bedraagt 11,6 ha. Wanneer de xeroserie van de eilandjes niet mee ge-
rekend wordt komen we op 10,7 ha voor de totale oppervlakte van hydro-, hygro-
en mesoserie. Deze twee laatste series, exclusief die van beide eilandjes, beslaan 
tezamen 4,15 ha, waarvan de helft, 2,07 ha, gekarteerd werd. 
3d2c. Technische uitvoering van de karteringen 
Omdat een kartering alleen op basis van recente luchtfoto's (van april 1967) 
niet mogelijk bleek, werden ten behoeve van de kartering van 1968 door J. ter 
Hoeve van het Staatsbosbeheer een groot aantal terreinpunten, waaronder ook 
alle vaste punten (o.a. de palen die de hoekpunten der p.q.'s aangeven) ingemeten 
met een waterpasinstrument (merk Zeiss-Opton) met horizontale randverdeling 
en voorzien van draden voor afstandsmeting. Deze punten werden ingemeten 
volgens de z.g. voerstraalmethode, waarbij per punt poolcoördinaten werden be-
paald door meting van richting en afstand naar het betrokken punt vanaf ver-
schillende meetstations. Deze stations (permanent in het terrein gemarkeerd 
d.m.v. ijzeren U-palen en op kaart 8 (zie bijlage) aangegeven met de letters 
A t /m G) waren vooraf onderling verbonden door hun plaatsen als polygoon op 
te meten. Deze polygoon kon worden ingepast zowel in recente luchtfoto's als in 
1956 door medewerkers van de Landbouwhogeschool verrichte metingen. De 
hoogte t.o.v. N.A.P. werd ontleend aan een in het terrein reeds aanwezige peilbuis 
van de Haarlemse Waterleiding, waarvan de tophoogte (305 cm + N.A.P.) on-
langs nauwkeurig bepaald was. De afstand tussen de dichtstbijzijnde ingemeten 
punten bedroeg meestal ongeveer 20 à 25 m. 
Tijdens de vegetatiekartering werden tussen deze ingemeten punten raaien uit-
gezet d.m.v. markeringen om de 5 m. Aldus kon het terrein gedetailleerd gekar-
teerd worden op schaal 1 : 500. Luchtfoto's waren hierbij verder niet nodig. Wel 
werd de kleinschaliger overzichtsvegetatiekaart (kaart 7) op basis van de stereos-
copisch afleesbare luchtfoto's vervaardigd. 
Bij de vorige karteringen was het niet mogelijk om deze op een groot aantal 
ingemeten punten te baseren en kon slechts worden uitgegaan van de in 1956 
uitgezette en toen ingemeten p.q.'s. Daar de afstanden tussen de dichtst-
bijzijnde vaste punten veel groter waren dan in 1968 en daar het verdere 
inmeten op een primitieve wijze (met meetlint en kompas) geschiedde, zijn 
er in de vegetatiekaar ten van 1956 en van 1963 een aantal meetfouten ge-
slopen. De vegetatiekaart van 1963 kon op basis van de nieuwe metingen in 1968 
gecorrigeerd worden, omdat op deze kaart ook alle na 1956 uitgezette p.q.'s (voor 
zover deze binnen de gekarteerde oppervlakte vielen) waren aangegeven. Een 
deel van de vegetatiekaart van 1956 kon op een grotere schaal (dezelfde schaal 
als die der latere kaarten) nauwkeurig gereconstrueerd worden omdat diverse 
vegetatiegrenzen uit de nazomer van 1956 terug te vinden waren in vergrote en 
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gedetailleerde luchtfoto's van begin 1958. Ook op deze kaart waren de p.q.'s 
aangegeven. 
Ten behoeve van de populatiekartering bij transect VI op de oostoever werd de 
betreffende oppervlakte met meetlint en touwen verdeeld in oppervlakten van 
2 m bij 2 m. Vervolgens konden de populatie- en groeipatronen der diverse 
soorten gemakkelijk op mm-papier, op schaal 1:100, worden ingeschetst. 
De vegetatiekaarten van 1963 en 1968 werden in augustus vervaardigd; uit het 
p.q.-onderzoek bleek dat de vegetaties dan goed ontwikkeld waren, terwijl de 
waterstand dan meestal laag is. De vegetatiekaart van 1956 werd ook in deze 
tijd gemaakt. 
3d2d. Het opstellen en de benoeming van de legenda-eenheden 
Bij de vegetatiekartering zijn lokale eenheden opgesteld. Voor de omgrenzing 
hiervan zijn diverse criteria gebruikt; dit bleek noodzakelijk om tot een goede 
kaart te komen. Allereerst werden grotere eenheden naar hun fysiognomie onder­
scheiden, bijvoorbeeld struweel, grasland, riet- en biezenbegroeiingen. Binnen 
deze grotere eenheden, die met een hoofdletter zijn aangeduid, werden op grond 
van verschillen in struktuur, floristische samenstelling en abundantie of dominan­
tie van bepaalde plantesoorten of groepen van plantesoorten, alsmede op basis 
van verdere verschillen in fysiognomie, de uiteindelijke legenda-eenheden onder­
scheiden. Bij de diverse vegetatietypen lag de voorrang van deze criteria soms 
verschillend, hoewel diverse criteria vaak parallel liepen. Bij de bespreking van 
de vegetatietypen zal hierop nader worden ingegaan. De struktuur is bij de 
vegetatiekartering altijd al een belangrijk indelingscriterium geweest; terecht 
wordt hieraan nu ook bij de syntaxonomie een grotere waarde toegekend dan 
vroeger het geval was (WESTHOFF, 1967b, 1968). 
Iedere eenheid is aangegeven d.m.v. een code die uit een hoofdletter en een kleine 
letter bestaat. Deze letters komen zoveel mogelijk overeen met de beginletters van 
de soorten, die in de verschillende vegetatietypen het belangrijkste aandeel heb­
ben. De hoofdletters geven de hoofdtypen aan. Zo beginnen de /мяпи-ріопіег-
vegetaties met J, de vegetaties van Phragmites communis en die van andere gra-
minoïde helofyten met Ρ en de vegetaties van Salix repens met S. Binnen hoofd-
typ J duidt 1 op laag, с op Chenopodium rubrum, b op Juncus bufonius en 
binnen hoofdtype Ρ duidt e op Eleocharis palustris ssp. palustris en g op Scirpus 
lacustris ssp. glaucus. Aan de hand van deze voorbeelden is de betekenis van de 
letters der overige vegetatietypen gemakkelijk uit de beschrijvingen af te leiden. 
Omdat de meeste vegetatie-eenheden niet duidelijk tot een bepaalde associatie, 
sociatie of consociane gerekend kunnen worden, zijn ze aangeduid met de term: 
„Vegtaties van . . . " , waarna dan de dominante soort(en) van het betreffende type 
genoemd worden. Aan het neutrale woord „vegetatie" werd de voorkeur gegeven 
boven de term „gemeenschap", omdat er verwarring zou kunnen ontstaan met de 
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als associaties beschreven gemeenschappen (hoewel WESTHOFF en DEN H E L D , 1969, 
aan de term „gemeenschap" een zeer ru ime betekenis geven). De juiste term 
voor de onderscheiden vegetatie-eenheden is eigenlijk „coenon" (zie BARKMAN c.s., 
1958; WESTHOFF, 1965), maar omdat deze term niet algemeen bekend is werd die 
hier niet gebruikt. 
3d2e. De documentatie der legenda-eenheden 
De legenda-eenheden werden gedocumenteerd door middel van vegetatiekundige 
opnamen (voor de methodiek van de opnamen wordt men verwezen naar 3 e l d ) . 
Het aantal opnamen per eenheid varieerde al naar gelang meer of minder o p 
namen noodzakelijk waren voor een goede beschrijving, hetgeen afhangt van de 
heterogeniteit b innen de eenheid en de oppervlakte die de eenheid beslaat. Voor 
de documentatie werd ook gebruik gemaakt van de opnamen der p.q.'s en de 
overige opnamen werden in 1968 zoveel mogelijk op dezelfde plaatsen gemaakt 
als in 1963. Verder werden aanvullende notities gemaakt, o.a. betreffende de 
s truktuur van de vegetatietypen. 
Voor de beschrijving van de legenda-eenheden werd de voorkeur gegeven aan 
summatie-tabellen. Hierdoor is een betere vergelijking der diverse vegetatietypen 
mogelijk. Bovendien zijn vele opnamen, waaruit deze tabel is samengesteld, 
weergegeven in het kader van 3e; bij de bespreking van de afzonderlijke vegetatie-
typen wordt naar de betreffende tabellen verwezen. 
3d2f. De arceringen van de vegetatiekaarten 
Vanwege het niet al te grote aantal legenda-eenheden was een zwart-wit-uitvoering 
van de kaarten goed mogelijk. Dit had tevens tot voordeel, dat iets van de struk-
tuur van de vegetatie in de kaart tot u i tdrukking gebracht kon worden d.m.v. de 
wijze van arcering. Zo zijn de vegetaties van het Phragmition met vertikale en 
de lage vegetaties van Salix repens met horizontale arceringen weergegeven. De 
vegetaties van de mesoserie zijn met schuine arceringen aangeduid. De hoogte 
van de vegetaties komt min of meer in de dikte der lijnen tot ui tdrukking; Hippo-
£/m¿'-struwelen en P/iragmiiei-vegetaties zijn met dikke lijnen aangegeven en de 
loofbosjes zijn geheel zwart. Verder werden de pioniervegetaties door middel van 
losse horizontale streepjes aangegeven. Overgangstypen tussen verschillende vege-
taties, bijvoorbeeld type Js, komen ook in de „gemengde" arcering tot ui tdruk-
king. De arceringen van overeenkomstige vegetatietypen uit de verschillende 
jaren zijn ook sterk verwant, wat de vergelijking der kaarten veel gemakkelijker 
maakt. Sinds 1963 waren verschillende vegetatietypen in 1968 niet zoveel ver-
anderd; in deze gevallen werden op de kaart van 1968 dezelfde symbolen en 
arceringen vermeld als op die van 1963. 
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3d3. Resultaten van de karteringen 
Eerst worden de vegetatiekaarten in chronologische volgorde besproken. Hoewel 
daarna pas de conclusies betreffende het proces aan de orde komen, wordt in 
verband met de bespreking van de kaarten ook al het een en ander meegedeeld 
over de grote lijnen in dit proces; dit verduidelijkt het ontstaan van de diverse 
vegetatietypen en legt verband tussen de verschillende kaarten. 
3d3a. Over de vegetatieontwikkeling in de jaren voor 1956 
Omdat het Grote Vogelmeer grotendeels al enige jaren voltooid was voor in 
1956 het botanische onderzoek begon, is het wenselijk om voor de bespreking 
van de vegetatiekaart van 1956 iets mee te delen over de mogelijke vegetatie-
ontwikkeling in de daaraan voorafgaande jaren. 
RODERKERK (1957) vermeldt, dat er in het eerste jaar na het graven al wieren 
voorkwamen en niet lang daarna Ranunculus circinatus. Verder is er niets uit de 
jaren van voor 1956 bekend. Zowel op grond van de vegetaties, die er in 1956 
werden aangetroffen, als op basis van waarnemingen in andere gegraven duin-
plassen en duinvalleien, waar de vegetatie-successie vanaf het allereerste begin 
bestudeerd werd, is het zeer waarschijnlijk dat er vlak na het graven plaatselijk 
al schaarse pioniervegetaties ontstonden waarin de soorten Juncus articulatus 
en J. bufonius een belangrijk aandeel hadden of domineerden. Omdat het zuide-
lijke deel van het meer al in 1952 gereed kwam, had de vegetatie zich daar al 
enige jaren kunnen ontwikkelen voordat het onderzoek begon. Daar in 1956 de 
vegetaties op de oostoever aanzienlijk verder ontwikkeld waren dan die op de 
westoever, zal in de jaren daarvoor al de basis voor deze verschillen zijn gelegd. 
Verder is het waarschijnlijk, dat de vegetatiepatronen in de vroegste periode in 
sterkere mate dan in 1956 werden bepaald door de aanvoer van diasporen en dat 
het verschijnsel aggregatie (WEAVER & CLEMENTS, 1938; FEEKES, 1936) in de 
vegetatie toen een grotere rol gespeeld zal hebben. 
3d3b. De vegetaties in 1956 
Men zie de betreffende vegetatiekaart (kaart 4) en de bijbehorende summa tie-
tabel (tabel 1) (bijlagen). 
Zowel de vegetatiekaart als de opnamen uit 1956, alsook de opnamen der p.q.'s 
uit 1956 en 1957, werden mij ten behoeve van het verdere onderzoek welwillend 
door Dr. E. van der Maarel ter beschikking gesteld. De meeste der in de volgende 
tekst vermelde gegevens zijn ontleend aan VAN DER MAAREL (1959). 
In de nazomer van 1956 was de waterstand dermate laag, dat het noordelijke en 
zuidelijke deel van het meer, op een smal verbindingsgeultje na, vrijwel van elkaar 
gescheiden waren. Grote oppervlakten van het ondiepe middengedeelte waren 
toen drooggevallen en begroeid geraakt. Deze lage waterstand bracht ook mee, 
dat grote delen van de oever, die later tot de hygroserie s.l. zouden gaan behoren, 
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in 1956 nog tot de xeroserie gerekend werden en buiten het onderzoek vielen. 
De verschillende vegetatietypen worden hieronder nader toegelicht. 
W water. 
De hydrofytenvegetaties zijn in 1956 niet onderzocht. 
Jl Lage, ijle pioniervegetaties van Juncus articulatus en J. bufonius. 
Zie ook de opnamen van de p.q.'s 16, 17, 18 (tabel 7, bijlage). 
Dit vegetatietype kwam voor in een smal lintvormig patroon in de zone die in de zomer van 
1956 sinds korte tijd was drooggevallen. Zowel de geringe bedekkingsgTaad als de soortenarmoede 
van dit type vindt zijn oorzaak in het recente ontstaan ervan. Het type Jl kwam ook veel voor 
op eveneens recent drooggevallen zandplaten in het middengedeelte van het meer. 
Je Lage, vrij ijle pioniervegetaties van Juncus articulatus, J. bufonius en Chenopodium rubrum. 
De begroeiingen van dit type kwamen gemiddeld op wat hoger gelegen oeverdelen voor, die sinds 
iets langere tijd drooggevallen waren. Ook op de zuidwestoever kwam dit type voor. Grote 
oppervlakten, o.a. op de westoever, werden als een intermediair type tussen Jl en Je gekarteerd 
(zie ook de opname van p.q. 3 in tabel 10). 
Jj Hoge, dichte pioniervegetaties van Juncus articulatus met verspreide Salix repens. 
Zie ook de opname van p.q. 1 (tabel 9, bijlage). 
Dit type was beperkt tot een kleine oppervlakte op de westoever en verder tot een smalle strook 
langs de zuidrand van het ondiepe middengedeelte en de aansluitende, smalle, laag gelegen 
strook langs de oostoever. Deze gehele strook vormt de noordelijke en oostelijke oever van het 
zuidelijke deel van het meer. Ook deze zone was voor een groot deel recent drooggevallen, maar 
de veel dichtere begroeiing en de al vrij hoge struiken van Salix repens (waarvan al exemplaren 
gebloeid hadden) wezen op een vegetatieontwikkeling die al enige jaren geleden begonnen was. 
Jb Hoge, dichte pioniervegetaties van Juncus bufonius. 
Zie ook de opnamen van de p.q.'s 5 (tabel 10) en 21 (tabel 8) (bijlagen). 
Het type Jb had zijn grootste verspreiding in het middengedeelte. Op de westoever kwam het 
plaatselijk voor in smalle zones, die parallel liepen aan de hoogtelijnen (vergelijk het vegetatie-
patroon ter plaatse met dat van 1963). Deze zones zijn zeer waarschijnlijk ontstaan ten gevolge 
van het droogvallingsproces, waarbij ze kortere of langere tijd op de waterlijn gelegen hebben. 
Naast het milieu kan de aanvoer of aanwezigheid van diasporen ook een rol gespeeld hebben 
bij de totstandkoming van deze patronen. 
Jp Hoge, dichte pioniervegetaties van Juncus articulatus, J. bufonius, Polygonum aciculare en 
Agrostis stolonifera. 
Deze vegetaties waren optimaal ontwikkeld op de wat hogere randen rondom het poeltje op de 
westoever en op andere relatief hoge delen, o.a. ook langs de noordwest-, noord- en zuidoever. 
Ja Vrij hoge, dichte pioniervegetaties van Juncus articulatus, J. alpino-articulatus ssp. atrica-
pillus, Salix repens, Sagina nodosa en Agrostis stolonifera. 
Zie ook de opname van p.q. 14 (tabel 10, bijlage). 
Dit vegetatietype kwam uitsluitend voor op het zuidelijke (oudste) deel van de oostoever en 
moet in 1956 al een ontwikkelingsperiode van enkele jaren achter de rug gehad hebben gezien 
de vrij dichte begroeiing en de relatief hoge soortenrijkdom. 
5 65 
X' Kaal droog zand met plaatselijk tot de xeroserie behorende pioniervegetaties van het Tortulo-
Phleëtum en ruderale vegetaties van de Chenopodieta. Sinds 1958 behoort deze zone ten 
gevolge van de hogere waterstanden ook tot de hygroserie s.l. 
X Als X'; in latere jaren blijft deze zone tot de xeroserie behoren. 
Zoals al uit tabel 1 en bovenstaande beschrijvingen naar voren komt, berustte de onderscheiding 
van de vegetatietypen in 1956 grotendeels op verschillen in bedekkingsgraad, hoogte en domi-
nantie van enkele soorten. Daarnaast spelen ook verschillen in floristische samenstelling een rol. 
Floristisch zijn de typen Je, Jj en Jb nauw verwant, terwijl Jl door het ontbreken van een aantal 
soorten gekarakteriseerd is. Jp en Ja wijken elk door het voorkomen van bepaalde soortengroepen 
van de overige typen af. In Je, Jj en Jb zijn soorten van verschillende syntaxa vertegenwoordigd, 
o.a. van Nanocyperion, Plantaginelea, Chenopodietea, Bidentetea, Festuco-Sedetalia en Phragmi-
tetea. Vanwege het abundant optreden van Juncus bufonius in Jl, Je en Jb zouden we deze 
typen tot het Nanocyperion kunnen rekenen. Betreffende deze soort wordt opgemerkt, dat in 
1956 de ssp. bufonius domineerde en de ssp. ambiguus slechts schaars voorkwam (in de opname-
tabellen zijn beide ssp. niet onderscheiden). Het ruderale type Jp is sterker dan de vorige typen 
verwant aan de Chenopodietea en Plantaginelea en kan moeilijk tot een bepaald verbond of 
associatie gerekend worden. In Ja komen ook soorten van het Caricion davallianae en van het 
Filipendulion voor. Dit type kunnen we rekenen tot een variant van het tot eerstgenoemd 
verbond behorende Parnassio-Juncetum atricapilli zonder Parnassio palustris, welke soort in 
deze kalkrijke duinen niet als pionier optreedt (zie 5c). 
De oostoever bleek in 1956 dus al een veel verder ontwikkelde en dichtere be-
groeiing te hebben dan de westoever. Ofschoon deze verschillen ook later nog 
aan de orde komen (zie 3e3c4, 3e3d en 3j2), wordt hier iets vermeld over de 
vermoedelijke oorzaken ervan. Allereerst kan het steilere talud van de oostoever 
een belangrijke factor zijn. Latere waarnemingen, zowel langs het Grote Vogel-
meer als elders, toonden aan dat de hogere delen van de hygroserie van steilere 
taluds in het algemeen spoediger en dichter begroeid raken dan die van zeer 
flauwe taluds of van vlakke delen. Verder kan ook de expositie van de oostoever 
t.o.v. de heersende windrichting hierbij een rol gespeeld hebben. Niet alleen zal 
dit wellicht de verspreiding van diasporen, o.a. via hydatochorie, naar de oost-
oever begunstigd hebben, maar ook zal er op de oostoever meer aanspoelsel ge-
deponeerd zijn dan op de westoever (in latere jaren werd dit herhaaldelijk waar-
genomen) en de aanwezigheid van organisch materiaal bespoedigt de vegetatie-
ontwikkeling. Daarbij kunnen de verschillende factoren ook samenwerken: op 
steilere oevers wordt het aanspoelsel sterker geconcentreerd dan op flauw hel-
lende oevers. Het grote verschil in vegetatie tussen de beide oevers, zoals dat in 
1956 aanwezig was, zal later meer genivelleerd worden, doch ook nog in 1968 
waren er tussen beide oevers opvallende verschillen. 
Het vegetatiepatroon op de oostoever was geheel gecorreleerd met hoogteverschil-
len. Op de westoever hebben naast hoogteverschillen ook andere fatcoren een 
rol gespeeld bij de totstandkoming van het vegetatiepatroon aldaar. Gezien het 
ruderale type Jp hebben blijkbaar verschillen in voedselrijkdom een rol gespeeld, 
terwijl de aanwezigheid van vrijwel pure begroeiingen van Juncus bufonius en 
idem van Juncus articulatus zouden kunnen duiden op plaatselijke verschillen in 
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accessibiliteit, waardoor het verschijnsel „aggregatie" zich daar nog kon voordoen. 
VAN DER MAAREL vermeldt dat op verscheidene (niet gekarteerde) oeverdelen 
in 1956 nog geen sprake was van bovengenoemde vegetatietypen. Daar vond hij 
ijle begroeiingen met weinig soorten (vaak slechts één soort) of zeer smalle zones 
(op vroegere waterlijnen) waarin één soort domineerde. Dit laatste trad op bij 
Ranunculus sceleratus, Salix repens, Tussilago farfara en, over grotere opper-
vlakten, bij Juncus articulatus en J. bufonius. 
3d3c. De globale vegetatieontwikkeling in de jaren tussen 1956 en 1963 
Tussen 1956 en 1963 ligt een periode van zes jaren, waarin geen vegetatiekaart 
werd vervaardigd. Daar er in de tussentijd veel in de vegetatie is veranderd, is het 
wenselijk hierover het een en ander mee te delen; de verschillen tussen de vege-
tatiekaarten van 1956 en 1963 zullen de lezer daardoor begrijpelijker worden. 
VAN DER MAAREL (1959) geeft een beschrijving van de veranderingen die zich in 
1957 in de vegetatie hebben voltrokken. In de zomer van dat jaar was de water-
stand nog lager dan in 1956, met als gevolg dat zich op de lagere, toen droog-
gevallen oeverdelen ijle pioniervegetaties van Juncus articulatus en J. bufonius 
ontwikkelden. Verder breidde zich hierdoor een groot aantal soorten vanuit de 
hogere delen naar de lagere delen uit, o.a. Calamagrostis epigejos, Hippophaë 
rhamnoides, Erigeron canadensis, Polygonum aviculare, Salix repens, Cardamine 
hirsuta, Polygonum persicaria, Agrostis stolonifera, en in mindere mate ook 
Erodium cicutarium, Ononis repens en Carex arenaria. Verder trad er een ver-
schuiving op in de abundantie van Juncus articulatus en J. bufonius, waarbij de 
eerste toenam en de tweede achteruit ging. Van het vegetatietype Jb was in 1957 
niets meer te vinden. Door deze verschuiving heeft de vegetatie een gelijkmatiger 
aanzien gekregen. Op de oostoever deden zich in type Ja geen grote verande-
ringen voor. 
In de herfst van 1957 en in de daarop volgende winter steeg de waterstand sterk 
(zie fig. 4) ; in de volgende zomer zakte hij slechts weinig. Vrijwel het gehele in 
1956 gekarteerde gebied bleef in 1958 onder water om pas in de loop van de 
droge zomer van 1959 voor een groot deel weer droog te vallen. Als gevolg van 
deze hoge waterstanden breidde de hygroserie s.l. zich naar de hogere oeverdelen 
uit. Omdat zich daar al pioniervegetaties van het Tortulo-Phleëtum ontwikkeld 
hadden, vertoonden de vegetaties in de zomer van 1958 een onevenwichtig beeld, 
waarbij men o.a. op vele plaatsen Juncus articulatus en Sedum acre naast elkaar 
kon aantreffen. 
Op de oostoever ter plaatse van het later uitgezette transect III konden toen globaal de volgende 
vegetatiezones onderscheiden worden: 
1. Een zone t.h.v. de p.q.'s I l lg en h, die in de zomer van 1958 onder vrij diep water bleef en 
waarin zich plaatselijk al vegetaties van Eleocharis palustris ssp. palustris ontwikkeld hadden. 
Ook kwamen lokaal over kleine oppervlakten vegetaties voor, waarin een der volgende 
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soorten domineerde: Phragmites communis (zie kaart 9), Scirpus lacustris ssp. glaucus en 
S. maritimus. 
2. Een zone t.h.v. de p.q.'s Ule en £ met Juncus articúlalas (dominant) en Salix repens, alsmede 
verder o.a. wat Carex serótina ssp. pulchella, Juncus alpino-articula tus ssp. atricapillus, 
Lycopus europaeus en Mentha aquatica. Deze zone bleef ook het gehele jaar onder water. 
3. Een zone t.h.v. p.q. Illd, die alleen in de zomer gedurende korte tijd droogviel, en waarin 
eveneens Juncus articulatus domineerde. Verder kwamen daarin talrijk voor: Juncus alpino-
articulatus ssp. atricapillus, Calamagrostis epigejos en Carex arenaria. 
4. Een zone die tijdens de hoogste waterstanden op de waterlijn lag en begroeid was met een 
ruigere en vrij dichte vegetatie, waarin domineerden: Agrostis stolonifera (inclusief A. gigan-
tea), Calamagrostis epigejos en Festuca rubra. Allerlei „droge" soorten, o.a. Ononis repens, 
Sedum acre en Galium verum groeiden er naast „natte" soorten als Lythrum salicaria, Mentha 
aquatica, Juncus articulatus en J. alpino-articulatus ssp. atricapillus. Ook Sagina nodosa en 
Centaurium littorale kwamen in deze zone voor. 
5. Een iets drogere zone t.h.v. p.q. Illb, met een minder ruige en minder dichte vegetatie van 
ongeveer dezelfde samenstelling als boven en waarin Sagina nodosa abundant voorkwam. 
6. Een zone ter hoogte van p.q. li la, die begroeid was met vegetaties van het Tortulo-Phleëtum 
en waarin zich plaatselijk als enige freatofyt Centaurium littorale gevestigd had (alleen jonge 
rozetten). 
Op de westoever konden ongeveer parallelle zones onderscheiden worden, al waren de vegetaties 
hier schaarser en soortenarmer. Dit was o.a. het geval met de vegetaties van Juncus articulatus 
en Satix repens, waarin veel minder Juncus alpino-articulatus ssp. ralicapillus voorkwam dan op 
de oostoever. In de mescsene kwam daar al veel jonge opslag van Hippophaë rhamnoides voor 
in een veel sterkere mate dan dit op de oostoever het geval was. Eleocharis-vegetaties kwamen 
er vergeleken bij de oostoever minder voor. 
Vanaf 1959 is het proces in de vegetatie het beste te vervolgen aan de hand van 
de in dat jaar uitgezette permanente transecten, die in 3e nader besproken zullen 
worden. De vegetaties van het jaar 1959 zijn uitgebreid beschreven, o.a. aan de 
hand van vele opnamen, door SEGAL. Hier worden deze begroeiingen slechts glo-
baal behandeld en voor uitgebreidere informatie hieromtrent wordt verwezen 
naar het rapport van voornoemde auteur (SEGAL, 1960). Doordat in 1959 grote 
oeveroppervlakten na langdurige inundatie weer droogvielen, ontwikkelden zich 
op de grotendeels schaars begroeide bodem op uitgebreide schaal pioniervege-
taties. Hierin konden een groot aantal typen onderscheiden worden al naar gelang 
de dominantie of presentie van bepaalde soorten en soortengroepen. Juncus arti-
culatus en J. bufonius hadden hierin meestal het grootste aandeel. De ssp. bufo-
fonius van laatstgenoemde soort, die in 1956 domineerde, werd in 1959 niet 
waargenomen en bleek vervangen te zijn door de ssp. ranarius, die in 1956 slechts 
schaars voorkwam. Op de laagste delen kwamen in deze begroeiingen verder veel 
voor: Ranunculus sceleratus, Chenopodium rubrum, Eleocharis palustris ssp. 
palustris, Tussifogo farfara, Poa annua, Myriophyllum spicatum (landvorm), 
Agrostis stolonifera en Senecio congestus. Deze soorten traden zowel op in ge-
mengde vegetaties met beide /Mwcui-soorten, maar ook vaak facies-vormend en 
dan vaak in betrekkelijk smalle zones op plaatsen die langere tijd (tijdens het 
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droogvallingsproces) op de waterlijn gelegen hadden. Op de drogere delen kwa-
men in de pioniervegetaties veel Sagina nodosa en Pohlia bulbifera voor. Ook 
in I960, toen de waterstand nog lager was dan in 1959, hadden de pionierbe-
groeiingen een grote uitbreiding, doch ze waren vrijwel afwezig in de twee 
daarop volgende jaren met extreem hoge waterstanden. 
Ook de overige vegetatietypen, het minst nog die van de mesoserie, vertoonden 
grote veranderingen. In de periode 1959-1963 kwamen op de laagste oeverdelen, 
vooral op de oostoever, uitgebreide £ieocfcam-vegetaties tot ontwikkeling (type 
Pe van 1963). In deze zone breidden zich ook begroeiingen uit van Phragmites 
communis, Scirpus lacustris ssp. glaucus, S. maritimus en Carex trinervis (resp. 
de typen Pp, Pg, Pm en Pt van 1963). Op de wat hogere oeverdelen, die minder 
langdurig overspoeld werden, bleven Juncus articulatus en Salix repens het aspect 
bepalen en trad een ontwikkeling op tot type Sj van 1963; de laatste soort nam 
hierbij gestadig toe in belangrijkheid. In de zone, die tijdens de hoogste water-
standen in 1961 en 1962 op de waterlijn lag, en waarin (vooral op de oostoever) 
toen aanspoelsel terecht kwam, ontstonden ruige vegetaties met Calamagrostis 
epigejos, Lycopus europaeus en Mentha aquatica (ontwikkeling tot de typen Sc 
en Lm van 1963). De begroeiingen van de mesoserie vertoonden een geleidelijker 
ontwikkeling. Op de westoever vormde zich een dicht Hippophaë-struweel (type 
Hh van 1963), terwijl op de oostoever pioniervegetaties en duinweiden van het 
Galio-Koelerion (type Ft van 1963) het aspect bleven bepalen. In de laatste be-
groeiingen nam de bedekkingsgraad van kruid- en moslaag geleidelijk toe. Op 
plaatsen waar na het graven van het duinmeer takkebossen gedeponeerd waren, 
liepen hier en daar in de vochtige zandgrond populierentakken uit en groeiden 
op tot lage bosjes (type Hp van 1963). Dit vond voornamelijk plaats langs de 
westoever. 
3d3d. De vegetaties in 1963 
Men zie de betreffende vegetatiekaart (kaart 5) en de bijbehorende summatietabel 
(tabel 2) (bijlagen). De opnamen der pioniervegetaties (de typen Je en Js) zijn 
vermeld in tabel 1 (bijlage). De vertikale verspreiding t.o.v. N.A.P. van diverse 
vegetatietypen is weergegeven in fig. 7 (zie 3d3e). De legenda-eenheden van de 
vegetatiekaart worden hieronder nader toegelicht. 
W Water. 
De hydrofytenvegetaties worden apart in 3g besproken. 
De P-vegetaties. 
De kartering der diverse P-vegetaties, begroeiingen van graminoïde helofyten, kwam grotendeels 
neer op het karteren van populatiepatronen der diverse soorten. De patronen der verschillende 
P-soorten (zo worden de soorten kortheidshalve aangeduid waarop de indeling der P-vegetaties 
gebaseerd is) overlapten elkaar vaak, maar lang niet altijd. Er kwamen dus zowel pure vegetaties 
voor met slechts één P-soort als gemengde vegetaties met diverse P-soorten. Op grond van de 
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soortensamenstelling konden dus vele typen, veelal sociaties of consociaties, beschreven worden. 
De voorkeur werd evenwel aan een eenvoudiger indeling gegeven, waarbij allereerst werd uit­
gegaan van de fysiognomie. Gemengde vegetaties werden daarom ingedeeld naar de soort die 
het aspect bepaalde en dit was in de regel de hoogste soort. Dichte P/iragmiies-begroeiingen met 
daaronder dichte Eleoclmris palustris werden, evenals pure Pftragmifes-vegetaties, tot type Pp 
gerekend. Zo „domineert" Phragmites over Scirpus lacustris ssp. glaucus, S. maritimus, Eleocharis 
palustris, Сатех trinervis en С hirta en zo „domineren" beide SciYpui-soorten over de drie laatst­
genoemden. Deze rangorde in „dominantie" komt ook overeen met de volgorde in de successie. 
Tijdens het onderzoek werd meestal waargenomen dat de hogere soorten gingen overheersen 
boven de lagere; het omgekeerde kwam slechts zeldzaam voor. Tussen ongeveer even hoge 
soorten, bijvoorbeeld in het geval van gemengde vegetaties van Eleocharis palustris en Сатех 
trinervis, gaf de dominantie van de soort de doorslag of de vegetatie tot Pe of tot Pt gerekend 
werd. Begroeiingen van Eleocharis palustris, Scirpus lacustris en andere vegetaties met slechts 
schaars voorkomende Phragmites communis werden respectievelijk als Pe, Pg, etc. gekarteerd 
met daarin het symbool 1 voor verspreid groeiende Phragmites. 
Op grond van hun dominerende soorten en hun struktuur (begroeiingen van hoge helofyten) 
behoren de typen Pp, Pg en Pm tot het Phragmition, hoewel er ook soorten van andere syntaxa 
in voorkomen. Binnen dit verbond kunnen deze begroeiingen op basis van het voorkomen van 
Scirpus maritimus en S. lacustris ssp. glaucus beter gerekend worden tot het Scirpetum maritimi 
dan tot het Scirpo-Phragmitetum, vooral wanneer men deze vegetaties meer als één geheel ziet. 
Van de kencombinatie van de laatstgenoemde associatie ontbraken hier Scirpus lacustris ssp. 
lacustris en Typha angustifolia, terwijl Rumex hydrolapathum in 1963 eveneens ontbrak en in 
sommige andere jaren slechts met een enkel exemplaar vertegenwoordigd was. Op basis van hun 
overeenkomst in struktuur (dichte vegetaties van helofyten waarin een graminoide soort domi-
neert) en in soorlenarmoede zijn de typen Pe, Pt en Ph ook tot de P-vegetaties gerekend. Ze zijn 
echter niet goed bij een bepaald syntaxon onder te brengen. 
De meeste patronen der P-vegetaties vielen op door hun ronde of ovale vorm. Deze vormen zijn 
ontstaan doordat de soorten zich na hun vestiging rondom vegetatief hebben uitgebreid. Door 
dit uitgroeien zijn op vele plaatsen contacten ontstaan tussen de diverse populaties, waardoor 
bijvoorbeeld het type Pe langs het zuidelijke deel van de oostoever in 1963 een vrijwel aaneen-
gesloten gordel vormde. In deze begroeiingen duidt een convexe vegetatiegrens in het algemeen 
op uitbreiding van het betreffende type, terwijl een concave grens op inkrimping wijst. Zo is 
aan de patronen te zien dat o.a. type Pg zich uitbreidde ten koste van type Pe. 
Pg Vegetaties van Scirpus lacustris ssp. glaucus. 
Zie ook de opnamen van de p.q.'s Hlh en i (tabel 5) en van p.q. 23 (tabel 8) (bijlagen). 
Deze vegetaties hadden hun grootste verbreiding langs het zuidelijke deel van de oostoever (o.a. 
op het gekarteerde deel) en kwamen ook plaatselijk langs de westoever en op het ondiepe 
middengedeelte voor, maar nergens op oeverdelen met een steil talud. Meestal kwam Scirpus 
lacustris ssp. glaucus samen met Eleocharis palustris ssp. palustris voor. Omstreeks 1959 breidde 
type Pg zich sneller uit dan type Pp, maar in de laatste jaren voorafgaand aan 1963 was het 
omgekeerde het geval. Scirpus lacustris ssp. glaucus vormde in deze tijd zeer dichte vegetaties 
waarin Phragmites nog slechts weinig was doorgedrongen. 
Pm Vegetaties van Scirpus maritimus. 
Zie ook de opnamen van de p.q.'s II (tabel 6), 21 en 24 (tabel 8) (bijlagen). 
Het was opvallend dat het type Pm het meeste voorkwam op het aan wind en golfslag geëxpo-
neerde ondiepe middengedeelte met de aangrenzende delen van west- en oostoever. Daar kwam 
deze vegetatie meer voor en breidde zij zich ook sterker uit dan de typen Pg en Pp aldaar. 
Verder kwam type Pm ook voor op de steile zuidoever (waar Pg en Pp ontbrakenl), waar door 
golfslag wegspoeling van zand optrad. Langs de steile oevers van het noordelijke deel van het 
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meer ontbraken zowel Pm als Pg en Pp. Het zou misschien kunnen zijn, dat het milieu van 
deze oevers te dynamisch is voor vestiging van de betreffende soorten (zie ook de verspreidings-
kaart van Phragmites communis, kaart 9 in 3f4). Scirpus maritimus blijkt dus optimaal te groeien 
op plaatsen die aan een zekere waterbeweging waren blootgesteld en waar een doorluchte, 
schoongespoelde (niet door een dikke modderlaag bedekte) zandbodem aanwezig was. Dit corres-
pondeert met de gegevens van ZONNEVELD (1960) over deze soort. Vaak kwam Scirpus maritimus 
in combinatie met Eleocharis palustris ssp. palustris voor. 
In verband met het voorkomen van Pm op de steile zuidoever is het vermeldenswaardig dat dit 
type met Pe en Pt hier fungeert als zandbinder; op niet of schaars begroeide plaatsen trad veel 
wegspoeling op van zand naar diepere delen en voornoemde begroeiingen verhinderden dit in 
sterke mate. Ten gevolge hiervan groeiden deze vegetaties min of meer op geringe verhogingen! 
Pp Vegetaties van Phragmites communis. 
Zie ook opnamen van de p.q.'s I l lg (tabel 5), 1 en 7 (tabel 9) (bijlagen). 
Het type Pp heeft van alle P-vegetaties de grootste vertikale verspreiding (zie fig. 7). Hierdoor 
toonde de ondergroei meer variatie dan in de vorige typen. Meestal groeide Phragmites communis 
in combinatie met Eleocharis palustris ssp. palustris, maar op relatief hoge delen was de 
ondergroei verwant met de typen Lm en Sj. De P/ïragmiici-vegetaties kwamen op alle oevers 
voor, uitgezonderd de steile oevers van het noordelijke deel en het steile middenstuk van de 
zuidoever, en het meest abundant op het zuidelijke deel van de oostoever en op de zuidwest-
oever (zie ook kaart 9; de verspreiding van de soort Phragmites communis is echter veel groter 
dan van vegetatietype Pp) . 
Pe Vegetaties van Eleocharis palustris ssp. palustris. 
Zie ook de opnamen van de p.q's in (tabel 6) en Hlf (tabel 5) (bijlagen). 
Deze vegetaties kwamen in 1963 het meest voor van alle P-typen en groeiden langs alle oevers, 
het meest abundant langs het zuidelijke deel van de oostoever en op het ondiepe middengedeelte. 
Combinaties van Eleocharis palustris ssp. palustris met andere P-soorten kwamen voor, hoewel 
de soort meestal alleen groeide. De drie vorige vegetatietypen breidden zich in deze jaren sterk 
uit ten koste van type Pe. Een deel van Pe, o.a. bij Ulf, heeft zich in de jaren 1961-1963 ont-
wikkeld in de zone, die daarvoor begroeid was met een vegetatie van Juncus articulatus en 
Salix repens. Deze laatste soort kwam daardoor, als een meestal weinig vitaal relict van drogere 
tijden, vaak in type Pe voor. 
Pt Vegetaties van Carex trinervis. 
Carex trinervis kwam in de regel niet met andere P-soorten voor, en wanneer dit wel het geval 
was, meestal met Eleocharis palustris ssp. palustris. Het type Pt kwam op alle oeverdelen voor, 
het meest abundant op de zuidwest-, zuid- en zuidoostocver. Het ontbrak in het ondiepe midden-
gedeelte. Binnen type Sj kwamen zowel van Carex trinervis als van C. hirta veel ijlere facies 
voor dan in de P-zone; deze werden niet apart gekarteerd. 
Ph Vegetaties van Carex hirta. 
Het type Ph kwam verspreid op alle oevers voor en vaak in ondiepe kommen, waarin een laagje 
slik of modder is afgezet en waar de bodem meestal slecht geaereerd was. 
PI Vegetaties van Eleocharis palustris ssp. palustris, Lycopus europaeus en Mentha aquatica 
(intermediair type tussen Pe en Lm). 
Dit type werd alleen plaatselijk op de westoever onderscheiden. 
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De L-vegetatìes. 
Lm Vegetaties van Lycopus europaeus en Mentha aquatica. 
Zie ook de opnamen van de p.q.'s 14' en 19 (tabel 11, bijlage). 
De hoge gezamenlijke bedekking van de twee soorten Lycopus europaeus en Mentha aquatica, 
die 4 of 5 bedroeg, was kenmerkend voor type Lm en werd daartoe in tabel 2 apart aangegeven. 
In het algemeen domineerde Mentha in de drogere en Lycopus in de nattere vegetaties, hoewel 
vaak uitzonderingen op deze regel voorkwamen. Wat soortensamenstelling betreft kwam het type 
Lm nauw overeen met het type Sj en met de drogere P-vegetaties. Het is niet duidelijk tot een 
bepaald syntaxon te rekenen, doch wat de struktuur en oecologie betreft is er overeenkomst met 
de sluiergemeenschappen van de Convolvuletalia septum en met de ruigtkruidengemeenschappen 
van het Filipendulion. Ook in het gedrag is er verwantschap; de Lm-begroeiingen hebben 
meestal een tijdelijk karakter. 
De vegetaties waarin Lycopus europaeus en/of Mentha aquatica domineren, kwamen pas in de 
jaren 1961 en 1962 tot ontwikkeling en ontbraken daarvoor vrijwel, ofschoon beide soorten er al 
veel langer voorkwamen. Het type Lm kwam meestal voor als een smalle lintvormige zone 
tussen de typen Sj en Sc ('t duidelijkst op de oostoever) en soms als een bredere zone op de 
steilere oevers, o.a. op de zuidoever. Verder kwam het voor temidden van P-vegetaties en ook 
wel langs deze begroeiingen, maar dan steeds tussen P- en S-vegetaties in en nooit langs de grens 
waar de P-vegetaties zich uitbreidden. Het voorkomen van Lm bleek nauw gecorreleerd te zijn 
met de ophoping (en het vergaan) van organisch materiaal. Zowel Lm als Sc kwamen o.a. samen 
voor in de aanspoelzone uit de jaren 1961 en 1962 (zie o.a. de vegetatiekaart van de oostoever). 
Op de steilere oevers vormde Lm alleen een brede zone (zulks ten gevolge van concentratie van 
aanspoelsel) achter P-vegetaties (zie vegetatiekaart zuidoever en foto 7) ; waar deze vegetaties 
afwezig waren besloeg Lm slechts een smalle zone omdat hier op de lagere oeverdelen het 
aanspoelsel weer werd weggespoeld. Ook temidden van de P-vegetaties trad ophoping van 
organisch materiaal op, zowel door het afsterven van plantedelen der betreffende vegetaties als 
door de zeefwerking van deze begroeiingen. Modderdeeltjes en fijne plantenresten bezonken 
vooral in de centra van deze begroeiingen waar de waterbeweging het geringst was. In deze 
centra vertoonden (hierdoor?) vooral de taxa Eleocharis palustris ssp. palustris en Carex trinervis 
(later ook de overige P-soorten; zie de vegetaties van 1968) een verminderde groei en lagere 
bedekkingsgraad en vervolgens vond daar vestiging en uitbreiding van Lycopus europaeus plaats. 
Het is dus onjuist te zeggen dat deze soort de twee eerstgenoemde soorten wegconcurreerde. 
Deze veranderingen in vegetatie berusten regelrecht op milieuveranderingen. 
Le Vegetaties van Epilobium hirsutum. 
Alleen de gesloten begroeiingen van Epilobium hirsutum, met een bedekkingsgraad 4 of 5, werden 
tot type Le gerekend. Minder dichte facies van deze soort werden d.m.v. symbool 2 op de 
vegetatiekaart aangegeven. Het type Le is syntaxonomisch verwant aan de Convolvuletalia 
septum. Wat betreft struktuur, oecologie en gedrag is Le nauw verwant met Lm. Ook het voor-
komen van de soort Epilobium hirsutum is duidelijk gecorreleerd met ophoping en vergaan van 
organisch materiaal. Het is daarvoor karakteristiek, dat facies van deze soort uitsluitend op-
traden in vegetatietypen met een hoge produktie aan organische stof. Zo ontbraken deze facies 
o.a. geheel in het type Sj, dat tussen Sc en de P-vegetaties (waar deze facies wel voorkwamen) 
in ligt. Het type Le kwam voor midden in de typen Pe, Pt en Lm. Minder dichte facies kwamen 
ook in deze typen voor alsmede in Sc. Op een aantal plaatsen, o.a. op de zuidoever en de 
zuidwestoever (zie de vegetatiekaart), werd waargenomen dat midden in de typen Pe en Pt het 
type Lm ontstond en daarna midden in dit laatste type pas Le. Zo konden min of meer concen-
trische patronen van deze vegetatietypen onderscheiden worden. Zie hierover verder 3d3j. 
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De J-vegetaties. 
Om vergelijking met de J-vegetaties (de /uncui-pioniervegetaties) uit 1956 en 1968 te vergemak-
kelijken, zijn de opnamen hiervan vermeld in tabel 1 en niet in tabel 2. Het type Js was wat 
soortensamenstelling betreft het nauwst verwant met Sj. Het type Je vertoonde grote verwant-
schap met de diverse J-vegetaties van 1956, hoewel er ook duidelijke verschillen waren. Zo 
kwamen in 1963 o.a. Eleocharis palustris ssp. palustris, Carex serótina ssp. pulchella, Lycopus 
europaeus en Lythrum salicaria meer voor en kwamen o.a. Polygonum aviculare en Poa annua 
minder voor dan in 1956. De verwantschap van Je tot de Phragmitetea was groter en die tot de 
Chenopodietea kleiner vergeleken bij de J-typen van 1956. Dit houdt verband met het feit dat 
in 1963 de J-vegetaties meestal nog slechts op open plaatsen in de P-zone voorkwamen; op de 
hogere oeverdelen kwam geen onbegroeide bodem meer voor. 
Van Juncus bufonius kwam in 1963 vrijwel uitsluitend de ssp. ranarius voor; de ssp. bufonius 
was er toen zeer zeldzaam. In de opnamen van 1963 kwam uitsluitend de eerstgenoemde 
ondersoort voor. 
Je IJle pioniervegetaties van Juncus articulatus, J. bufonius en Eleocharis palustris ssp. palustris. 
Zie ook de opnamen van de p.q.'s Io (tabel 6), 10 (tabel 7) en 38 (tabel 10) (bijlagen). 
Het type Je ontwikkelde zich op onbegroeide recent drooggevallen bodem. Op het dichter be-
groeide zuidelijke deel van de oostoever ontbrak dit type vrijwel, doch op de westoever en 
vooral op de zuidwestoever besloeg het plaatselijk grote oppervlakten. Op de overige oeverdelen, 
met meestal een steil talud, kwam Je als een smalle zone tussen Lm en het water voor. In 
tabel 1 werden twee ondertypen binnen Je onderscheiden: 
Je-1 Dit ondertype was zeer recent ontstaan, had een geringe bedekking en een lage soorten-
rijkdom. Het was het meest algemene ondertype. 
Je-2 Het tweede ondertype had een wat langere ontwikkelingsduur achter de rug en kwam 
voor op wat hoger gelegen plaatsen op de zuidwestoever, waar het zand met een dun 
slikkig of modderig laagje was bedekt. De totale bedekking van de kruidlaag en de soorten-
rijkdom zijn er hoger dan bij het eerste ondertype. O.a. de soorten Lythrum salicaria en 
Lycopus europaeus kwamen er frequent in voor. 
Js IJle vegetaties van Juncus articulatus, Salix repens, Sagina nodosa en Сатех serótina ssp. 
pulchella (intermediair type tussen Je en Sj). 
Zie ook de opname van p.q. Ib (tabel 6, bijlage). 
Dit intermediaire type tussen Je en Sj kwam uitsluitend voor op de west- en zuidwestoever in 
brede ondiepe komvormige laagten, die in natte tijden langdurig onder water stonden, doch 
's zomers sterk konden uitdrogen. Hier vond een zeer langzame vegetatieontwikkeling plaats, 
veel langzamer dan die in de overeenkomstige hoogtezone buiten deze kommen, waar de vegetatie 
zich in 1963 tot Sj had ontwikkeld (zie ook de reliëfschets van transect I bij kaart 6 en de 
vegetatiekaart van 19631). 
De S-vegetaties. 
De S-vegetaties zijn gekenmerkt door de dominantie, codominantie of abundantie van relatief 
lage Salix repens. Kwa oppervlakte namen deze vegetaties een belangrijke plaats in op de oevers 
van het Grote Vogelmeer en besloegen in het algemeen de zone tussen de P-vegetaties enerzijds 
en de typen Ft en Hh anderzijds. In soortensamenstelling wijken de typen Se en Sc het sterkst 
af van de overige S-vegetaties. Se is nauw verwant aan de P-vegetaties (type Pe). Sc is niet tot 
een bepaald syntaxon te rekenen en is een overgangstype naar de drogere begroeiingen van de 
mesoserie. Ook het type Sj is niet duidelijk bij een syntaxon onder te brengen; er zijn voor-
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namelijk verwantschappen met de gemeenschappen van het Caneton davallianae, van de 
Plantaginetalia majoris en van de Phragmttetea (zie ook 3e3c4 en 3e3d) 
Se Vegetaties van Salix repens en Eleocharts palustris ssp palustris 
Zie ook de opnamen van de p q s Ij en к (tabel 6) en 3 (tabel 10) (bijlagen) 
Dit type is ten gevolge van de hogere waterstanden in 1961 en 1962 ontstaan en wel uit de 
vegetaties van Juncus arttculatus en Salix repens Door de langdurige inundatie heeft Eleocharts 
palustris ssp palustris zich sterk uitgebreid (hoewel deze soort hier een veel lagere bedekkings 
graad had dan in type Pe) en is Juncus arttculatus afgenomen, terwijl Salix repens ongeveer 
constant gebleven is Het type Se neemt daardoor een intermediaire positie in tussen Pe en Sj 
Alleen op de westoever kwam Se voor, op de oostoever had zich in deze zone type Pe ontwikkeld, 
waarin verspreid Salix repens voorkwam 
Sj Vegetaties van Salix repens en Juncus arttculatus 
Zie ook de opnamen van de ρ q s ld t/m Ih (tabel 6), I l ld e (tabel 5) 14 (tabel 10) en 31 
(tabel 11) (bijlagen) 
Sinds de tijd waarin de vroegere vegetaties van Juncus arttculatus en Salix repens het beeld 
beheersten, is de laatste soort steeds sterker het aspect gaan bepalen Alle vegetaties van type Sj 
zijn in 1961 en 1962 gcinundeerd geweest, doch minder langdurig dan het vorige type Binnen 
Sj konden verschillende ondertypen onderscheiden worden Ten eerste waren er verschillen 
tussen die van de west en die van de oostoever (in tabel 2 zijn de betreffende opnamen met 
w en o aangeduid) Juncus subnodulosus was vrijwel beperkt tot de westoever en kwam op de 
oostoever slechts sporadisch voor buiten het gekarteerde gebied Verder waren ook o a Eptlobtum 
htrsutum, E parviflorum, Plantago major, Ranunculus repens en Sagina nodosa talrijker op de 
westoever, terwijl de soorten Juncus alpino arttculatus ssp atricaptllus, Mentha aquatica, Lycopus 
europaeus en Lythrum saltearía op de oostoever algemener waren Deze verschillen tussen oost 
en westoever komen ook duidelijk in fig 48 a en b tot uitdrukking (zie 3f3) Op de mogelijke 
oorzaken van deze verschillen is in 3d3b (zie pag 64) al even ingegaan, doch deze komen in 
3j2 nog nader aan de orde Plaatselijk kwam op de hogere delen veel Calamagrostts eptgejos 
in Sj voor, in tabel 2 zijn de opnamen hiervan met „w2 ' aangeduid 
Het type Sj kwam alleen voor op oeverdelen met een flauw talud en was derhalve beperkt tot 
de westoever, de zuidwestoever en het zuidelijke deel van de oostoever Op de steilere oevers 
werd de plaats ingenomen door type Lm 
SI Vegetaties van Salix repens en Juncus arttculatus, maar met veel Lycopus europaeus en 
Mentha aquatica [intermediair type tussen Sj en Lm) 
Zie ook de opname van p q ΐ (tabel 10, bijlage) 
Op diverse plaatsen was een vegetatieontwikkeling gaande in de richting van type Lm, maar 
de soorten Lycopus europaeus en Mentha aquatica bereikten daar niet zulke hoge bedekkings 
waarden als in dit type De gezamenlijke bedekkingsgraad van beide soorten bedroeg in deze 
vegetatie in de regel 3, terwijl deze in Sj nooit hoger dan 2 was Het patroon van SI was meestal 
breed, bandvormig en zelden smal, lintvormig zoals dat bij Lm het geval was Het type SI kwam 
voor op de oevers met een flauw talud op plaatsen, waar het onder type Lm besproken concen­
tratieproces in geringere mate aanwezig was geweest 
Sa Vegetaties van Salix repens en Agrostis stolonifera 
Dit type werd in 1963 slechts op één plaats aangetroffen in het noordelijke deel van het ge 
karteerde gebied op de westoever In vroegere jaren, o a in 1959 en 1960, besloegen dergelijke 
vegetaties waarin Agrostis stolonifera domineerde grotere oppervlakten, maar op de meeste 
plaatsen heeft zich dit tot Sc en ook wel tot SI en Lm ontwikkeld 
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Sc Vegetaties van Salix repetís en Calamagrostts epigejos 
Zie ook de opnamen van de ρ q 's I l lb en с (tabel 5, bijlage). 
Evenals het type Lm is ook Sc het sterkst ontwikkeld op de steilere oevers en wel in de zone 
die tijdens de hoge waterstanden van 1961 en 1962 ongeveer op de waterlijn lag Op de zeer 
stelle oevers besloeg Sc de gehele zone die elders door Sc en Ft samen ingenomen werd Over 
de vegetatieontwikkeling van Sc wordt in ЗеЗе (
и е
 pag. 153) meer meegedeeld. Het vegetatie­
patroon is meestal smal hntvormig en soms breder band\ormig. Type Sc is gekenmerkt door 
dominantie van Calamagrostis epigejos, die hier tot rijke bloei kwam; in de andere vegetatie-
typen bleef de soort grotendeels vegetatief Sc ligt op de overgang van de hygroserie naar de 
mesoserie en dit komt duidelijk in de soortensamenstelling tot uitdrukking Men zou Sc op vele 
plaatsen kunnen onderverdelen in een natter type, waartoe o a. p q IIIc hoort, en een droger 
type, waarvan ρ q I l lb een voorbeeld is Karteertechnisch was het niet mogelijk om binnen de 
meestal smalle zone van Sc nog twee typen te onderscheiden en bovendien groeiden vaak de 
„natte" en „droge" soorten dooreen Om deze laatste reden konden de opnamen van de „natte" 
en „droge" typen van Sc niet duidelijk van elkaar gescheiden worden en werden deze uiteindelijk 
in één kolom gesummeerd Sc is dus een vegetatietype met een grote inwendige floristische 
heterogeniteit. 
Op de zuidoever kwamen plaatselijk facies van Epilobtum hirsutum in Sc voor; in tabel 2 geeft 
de met ,, + e" aangeduide opname daarvan een beeld 
De F vegetaties 
Ft Pioniervegetaties en duinweiden der mesoserie met Festuca rubra, Ononis repens, Calama-
grostis epigejos, Centaurium littorale, Ceratodon purpureus en Hypnum cupresstforme. 
Zie ook de opnamen van de ρ q 's IIIx, a (tabel 5), 29, Vb en с (tabel 13) (bijlagen) 
Het type Ft is gekenmerkt door lage, relatief soortenrijke kruidenvegetaties met een meestal niet 
gesloten (vaak een vrij schaarse) kruidlaag en een vaak goed ontwikkelde moslaag. Verspreid 
kwamen lage Hippophae-struiV.]es voor Binnen het type was een niet karteerbaar mozaïek aan-
wezig van meer en minder dicht begroeide delen, die echter in soortensamenstelling nauw met 
elkaar overeen kwamen Ook zijn er enige verschillen tussen de lagere en de hogere zone binnen 
Ft, de eerstgenoemde zone was vaak te onderscheiden door o a. meer Carex fiacca en een meestal 
wat dichtere kruidlaag (vergelijk de ρ q 's Vb en c). Wat soortensamenstelling betreft is Ft veel 
nauwer verwant aan de pioniervegetaties en duinweiden der xerosene (behorend tot het Galio-
Koelerion) dan aan de hiervoor besproken vochtige begroeiingen Syntaxonomisch kunnen de 
vegetaties van Ft het beste gerekend worden tot een vochtige, door het optreden van freatofyten 
gekenmerkte subassociatie van het Tortulo-Phleetum Hiervoor wordt de naam voorgesteld van 
Tortulo-Phleetum centaurietosum, zo genoemd naar Centaurium littorale, die samen met Sagina 
nodosa, Carex fiacca en e\entueel nog andere freatofyten de differentiërende soortencombinatie 
voor deze subassociatie vormt Behalve langs het Grote Vogelmeer werd deze subassociatie ook 
langs andere gegraven duinpiassen en in vochtige duinvalleien aangetroffen, o a in de vallei 
het Houtglop in de Kennemerduinen, in Duin en Kruidberg, het duingebied tussen Overveen 
en Zandvoort, het infiltratiegebied der Amsterdamse Waterleiding bij Zandvoort en op Voome 
(zie ook VAN DER MAAREL, 1960, en VAN DER MAAREL & WESTHOFF, 1964, die dergelijke vegetaties 
vermelden). 
Betreffende de summatietabcl (tabel 2) wordt vermeld dat hierin niet de winterannuellen voor-
komen, omdat deze gedeeltelijk is samengesteld uit eenmalige opnamen die tijdens de kartenngs 
werkzaamheden in augustus werden gemaakt Deze winterannuellen komen wel voor in de 
opnamen van bovenvermelde ρ q.'s, die behalve in de zomer ook ten behoeve van deze soorten 
in het voorjaar werden opgenomen 
Het type Ft kwam voornamelijk op de oostoever voor, doch was op de westoever schaars omdat 
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daar vrijwel overal een dicht Hippophaë-stTUv/eel ontstaan was. Op de zeer steile oevers ontbrak 
Ft eveneens en de betreffende zone was daar ingenomen door ruige vegetaties van type Sc. 
De H-vegetaties. 
Hh Tot hygroserie s.l. behorend struweel van Hippophaë rhamnoides en Salix repens. 
Zie ook de opname van p.q. lx (tabel 6, bijlage). 
Het vochtige struweel is gekenmerkt door een meestal gesloten struiklaag, waarin Hippophaë 
rhamnoides op de meeste, en zeker op de drogere, plaatsen domineert. In de kruidlaag, die veel 
soortenarmer is dan die van type Ft, domineert in de regel Calamagrostis epigejos. Op grond 
van de soortensamenstelling (dus niet op basis van fisiognomie, struktuur en dominantie) kunnen 
binnen Hh twee ondertypen onderscheiden worden. In tabel 2 zijn de betreffende opnamen 
van deze ondertypen apart weergegeven; het nattere ondertype met s (verwantschap met de 
S-vegetaties) en het drogere ondertype met f (verwantschap met de F-vegetaties). Deze twee 
ondertypen verschillen echter veel minder van elkaar dan de F- en S-vegetaties van elkaar; wan-
neer deze vegetaties zich ontwikkelen tot struweel gaat dat gepaard met een sterke horizontale 
nivellering (o.a. sterke vermindering van het aantal soorten) en vemiiging van de kruidlaag, 
waarin Calamagrostis epigejos tot weelderige ontwikkeling komt. 
Deze vochtige struwelen behoren op grond van hun soortensamenstelling duidelijk tot het 
Sambuco-Berberidion. Differentiërende taxa van beide associaties binnen dit verbond ontbraken 
hierin, op zeldzame exemplaren van Sambucus nigra na, welke soort niet in de opnamen voor-
komt. Hoewel er wel enkele nitrofiele soorten, o.a. Cirsium arvense en Urtica dioica, in voor-
kwamen, overheersten deze geenszins, zodat de struwelen het beste tot een soortenarme vorm 
van het Hippophao-Ligustretum eupatorietosum gerekend kunnen worden. 
Het type Hh had zijn belangrijkste verspreiding op de westoever, maar kwam ook plaatselijk op 
de oostoever en op andere oeverdelen voor. Het ontbrak vrijwel langs de noordoever en het 
noordelijke deel van de oostoever. 
Hp Tot hygroserie s.l. behorende lage bosjes van Populus div. sp. 
Zie ook de opname van p.q. 30a (tabel 14, bijlage). 
De (lage) boomlaag van deze bosjes wordt gevormd door de soorten Populus χ canadensis, P. 
candicans en P. canescens, die hier t.g.v. menselijke activiteiten op de oevers terecht zijn gekomen 
(zie 2h3 en Sd3c). Door middel van uitlopers hebben deze soorten zich in de laatste jaren sterk 
uitgebreid. De ondergroei kwam sterk overeen met die van type Hh. Hoewel zich op de oevers 
wel enige Sa/ix-soorten (o.a. Salix cinerea en S. triandra) en Betuia pubescens gevestigd hebben 
(op natuurlijke wijze), bleven deze planten klein en was er geen duidelijke tendentie tot 
natuurlijke bosvorming aanwezig. 
X Vegetaties der xeroserie. 
Voor een uitgebreidere beschrijving van de xeroserie in de omgeving van het Grote Vogelmeer 
wordt verwezen naar 2b. Ter vergelijking met de vegetatietypen van de hygro- en mesoserie 
zijn in tabel 2 twee opnamen van vegetaties uit de xeroserie opgenomen. 
3d3e. De vegetaties in 1968 
Men zie de betreffende vegetatiekaart (kaart 6) en de bijbehorende summatietabel 
(tabel 3) (bijlagen). De volgorde der soorten is in deze tabel gelijk aan die in 
tabel 2, hetgeen vergelijking met de vegetaties van 1963 vergemakkelijkt. De op-
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Kaart 7. Globale vegetatiekaart 1968; W = water; Ρ = het lagere deel van de hygroserie met 
Ρ communities (Phragmites communis, Eleocharis palustris, Scirpus lacustris ssp. glau-
serie met S- (kruipwilg-), H- (duindoorn-) en F- (duinweide-) vegetaties; X = xero-
serie. 
Map 7. Rough vegetation map 1968; W = water; Ρ = the lower part of the hygrosere with 
Ρ communities (Phragmites communis, Eleocharis palustris, Scirpus lacustris ssp. glau-
cus and S. maritimus) ; S + H + F = the higher part of the hygrosere + mesosere with 
S (Salix repens), H (Hippophaë rhamnoides) and F (dune grass-land) communities; 
X = xerosere. 
namen van de pioniervegetaties (type Je) zijn vermeld in tabel 1. Van het gehele 
meer met oeverzone werd een globale vegetatiekaart vervaardigd (kaart 7). 
Om de vegetatiekaarten van 1963 en 1968 beter te kunnen vergelijken, wordt hier 
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in 't kort iets vermeld over vegetatie en milieu in de tussenliggende jaren. Hoe-
wel tijdens beide karteringen de waterstand ongeveer gelijk was, hadden de twee 
jaren, die aan 1968 vooraf gingen, een lagere waterstand dan de twee jaren die 
aan 1963 vooraf gingen. Bovendien was de waterstand in de jaren 1964 en 1965 
extreem laag (nog lager dan die in 1959 en 1960). Dit had ten gevolge dat er 
vooral in de hygroserie veranderingen optraden, die in de kaarten het duidelijkst 
tot uitdrukking komen in de uitbreiding van het Hippophaë-struweel in de S-zone 
van 1963 en in de verschuiving van de P-vegetaties naar lager gelegen oeverdelen. 
Deze veranderingen worden ook duidelijk gedemonstreerd in fig. 7. Behalve dat 
de kaart van 1968 dus een gemiddeld drogere periode weerspiegelt dan de kaart 
van 1963, is er nog een duidelijk verschil tussen beide jaren. De vegetatie als ge-
heel maakte in 1968 een veel evenwichtiger indruk, waarbij meer vage en minder 
scherpe grenzen (hoewel de laatste vooral in de P-vegetaties nog veel voorkomen) 
vielen waar te nemen dan in 1963. Dit is niet alleen een gevolg van de voort-
geschreden successie, die de stabiliteit en daarmee de geleidelijke overgangen in 
de vegetatie heeft bevorderd, maar ook in sterke mate het gevolg van het feit dat 
in de jaren 1966, 1967 en 1968 de waterstandsschommelingen vrijwel gelijk waren, 
terwijl de jaren, die aan 1963 vooraf gingen, in dit opzicht sterk van laatstge-
noemd jaar afweken. De regelmatige waterstandsschommelingen in eerstgenoem-
de periode hebben het stabilisatieproces in de vegetatie duidelijk begunstigd. 
De verschillende legenda-eenheden worden hieronder in dezelfde volgorde be-
sproken als in 3d3d. Wanneer eenheden van 1968 (ongeveer) gelijk zijn aan die 



























Fig. 7. De vertikale verspreiding van diverse vegetatietypen in 1963 en 1968. 
w'59-'63 = maximale waterstandsfluctuatie in de periode 1959-1963. 
w'64-'68 = maximale waterstandsfluctuatie in de periode 1964-1968. 
к '63 en k '68 = waterstanden tijdens de karteringen in 1963 en 1968. 
Vertical distribution of various communities in 1963 and 1968. 
w '59-'63 = maximal fluctuation in the water-level during the period '59-'63. 
w '64-'68 = maximal fluctuation in the water-level during the period '64-'68. 
к '63 and k '68 = water-levels during mapping in 1963 and 1968. 
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W Water 
De hydrofytenvegetaties worden apart in 3g besproken 
De Ρ vegetaties 
De Ρ typen van 1968 kwamen zodanig met die van 1963 overeen, dat voor 1968 dezelfde legenda-
eenheden gebruikt werden Slechts type Pa is nieuw en wordt hieronder nader besproken 
Men zie 3d3d voor de toelichting der ovenge Ρ vegetaties Zoals hierboven al even aangeroerd 
werd, zijn alle Ρ vegetaties (op type Pa na) sinds 1963 op de hoger gelegen oeverdelen achter­
uitgegaan of verdwenen (de betreffende soorten komen daar nog wel voor, maar niet meer 
dominerend) en hebben zij zich op de lager gelegen oeverdelen verder uitgebreid In het on 
drepe middengedeelte van het meer heeft het type Pe sinds de jaren 1964 en 1965 een grote 
uitbreiding ondergaan (zie verder ЗеЗе) In de typen Pg, Pm en Pe (resp de vegetaties van 
Sctrpus lacustris ssp glaucus, Sc marittmus en van Eleocharis palustris ssp palustris) is de 
bedekkingsgraad vnjwel overal aanzienlijk minder geworden dan in 1963 De bedekkingsgraad 
van de Phragmttes vegetaties of het type Pp (welke in 1963 laag was) was daarentegen iets toe­
genomen, evenals de gemiddelde soortenrijkdom In de voornoemde typen verschilt de soorten­
rijkdom in 1968 niet veel met die van 1963 In de typen Pt en Ph waren er wat betreft deze 
aspecten niet veel veranderingen met 1963 Verder viel waar te nemen dat de populaties der 
diverse Ρ soorten elkaar steeds meer gaan doordringen waardoor meer gemengde vegetaties van 
twee of meer Ρ soorten ontstaan en minder eensoortige P-begroeiingen Betreffende de patronen 
van de Ρ vegetaties woidt opgemerkt, dat in plaats van de ronde en ovale patronen van 1963 
meer brede gordels ontstaan zijn die min of meer parallel aan de hoogtehjnen veilopen 
De volgende P-vegetaties uit 1968 zijn ook te bestuderen aan opnamen der in ЗеЗе nader be 
sproken ρ q s (zie bijlagen) 
Pm p q lp (tabel 6) 
Pg de ρ q 's Illg, h (label 5), 1, 7 (tabel 9) en 24 (tabel 8) 
Pe de ρ q 's 16 en 17 (tabel 7) 
PI de ρ q 's lm (tabel 6) en 21 (tabel 8) 
Pa Vegetaties van Carex arenaria 
Op de steile noordoever heeft Carex arenaria zich vanuit de mescsene vegetatief naar de lagere 
oeverdelen uitgebreid en vormde daar in 1968 plaatselijk dichte vegetaties op de wijze van Carex 
trtnervis en С hirta Carex arenaria verdroeg daar zeer goed langdurige inundatie Een dergelijk 
gedrag van deze soort is ook waargenomen door Van der Maarel (mond med ) op Voorne Van­
wege de soortensamenstelling en struktuur werden deze begroeiingen van Carex arenaria tot de 
Ρ vegetaties gerekend Waargenomen werd, dat type Pa zich alleen ontwikkelde op steile oevers, 
die bij inundatie aan sterke golfslag bloot staan Daardoor is er een schoon gespoelde, doorluchte 
zandbodem aanwezig die voor een goede groei van Carex arenaria in dergelijke natte milieu's 
belangrijk schijnt te zijn Waargenomen werd namelijk, dat deze soort zich veel slechter of niet 
ontwikkelde op plaatsen, waar het zand door een slik of modderlaagje bedekt was en de bodem 
daardoor anaëroob was Vestiging door middel van zaad op natte oeverdelen werd bij Carex 
arenaria niet waargenomen, zodat dit een belemmering kan zijn voor snelle vestiging van de 
soort op laag gelegen oeverdelen met een flauwer talud, waar vegetatieve uitbreiding dus over 
een veel grotere afstand moet plaats vinden om deze oeverdelen te bereiken 
De L-vegetaties 
Van de twee typen van 1963 kwam in 1968 alleen nog Lm voor De bedekkingsgraad van 
Epilobtum hirsutum was in dit jaar geringer dan in 1963 en kwam nergens boxen de 25% uit, 
hierom werd type Le niet apart onderscheiden en werden de facies van deze soort uitsluitend 
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door middel van symbool 2 op de vegetatiekaart aangegeven. Nieuwe facies van deze soort zijn 
vooral op de westoever ontstaan midden in Lm. De in tabel 3 met Lm -(-e aangeduide opname 
geeft een beeld van zo'n Epilobium-izcics. Wel werd in 1968 LI als nieuw type onderscheiden. 
Lm Vegetaties van Lycopus europaeus en Mentha aquatica. 
Zie ook de opnamen van de p.q.'s Io (tabel 6) en 23 (tabel 8) (bijlagen). 
Daar de Lm-vegetaties van 1968 nauw overeen kwamen met die van 1963, wordt voor een nadere 
toelichting verwezen naar 3d3d. Wel zijn er sinds 1963 enige geringe veranderingen opgetreden, 
die min of meer parallel lopen aan die in andere vegetatietypen. Zo zijn de soorten Drepano-
cladus aduncus en Calliergonella cuspidata in Lm toegenomen, evenals in de S-vegetaties. Verder 
is de hoogte van de kruidlaag gemiddeld sterk toegenomen. Evenals het geval was met de 
P-vegetaties, zijn ook de Lm-begroeiingen naar beneden gemigreerd. Nog duidelijker dan in 
1963 viel het op dat Lm midden in de P-vegetaties tot ontwikkeling kwam; in 1968 niet alleen 
in Pe en Pt, maar ook in Pp, Pm en Pg. Het verband tussen het voorkomen van Lm en de 
P-vegetaties blijkt ook duidelijk wanneer men de vegetatiekaarten van 1963 en 1968 op elkaar 
legt. 
LI Vegetaties van Lythrum salicaria. 
Na 1963 zijn vegetaties ontstaan, die nauw verwant zijn aan type Lm en waarin Lythrum salicaria 
domineerde. Waar deze soort met een bedekkingsgraad van 3 of meer voorkwam, werd de 
vegetatie tot LI gerekend. De bedekking van de gehele kruidlaag is er meestal minder dan in 
Lm en de vegetatie heeft daardoor een meer open struktuur. Het type LI is verwant aan de 
ruigtkruidengemeenschappen van het Filipendulion en aan de Phragmitetea. 
Het vegetatiepatroon van type LI is smal lintvormig en kwam in de regel voor tussen Pe, Pt, 
Pm of Je enerzijds en Lm of Sm anderzijds. Het werd alleen aangetroffen op de west- en zuid-
westoever en is daar tot ontwikkeling gekomen in een zeer nauw begrensde hoogtezone (zie 
fig. 7), waar het talud zeer flauw was, het natte zand met een slikkig laagje bedekt was en 
waar de bodem voorheen niet dicht begroeid was (meestal met Je of met een vrij ijle P-
vegetatie). 
De J-vegetaties. 
Je IJle pioniervegetaties van Juncus articulatus, J. bufonius en Eleocharis palustris ssp. palustris. 
Deze vegetaties weken nauwelijks of van die uit 1963. De opnametabel (tabel 1, bijlage) toont 
slechts geringe verschillen. Zo kwamen in 1968 de soorten Ranunculus sceleratus en Rorippa 
islándica wat meer voor, terwijl Sagina nodosa minder voorkwam. Het schaarser voorkomen van 
de laatste soort is een gevolg van het steeds meer permanent begroeid raken van de hogere 
oeverdelen, die in 1963 nog een ephemere Je-vegetatie droegen. De oppervlakte die door Je 
ingenomen werd is sinds 1963 sterk afgenomen, hoewel tijdelijk in 1964 en 1965 bij zeer lage 
waterstanden een grote uitbreiding viel te constateren. In 1968 kwam type Je nog slechts voor 
in een zeer smalle zone op de noordelijke delen van west- en oostoever, de noordoever, de zuid-
westoever en plaatselijk op de zuidoever buiten het gekarteerde deel. Op het noordelijke deel 
van de westoever kwamen overgangsvegetaties voor van Je en PI en van Je en LI. Van Juncus 
bufonius werd in 1968 uitsluitend de ssp. ranarius waargenomen. 
De S-vegetaties. 
Hoewel de diverse S-vegctaties nog sterk overeenkwamen met die van 1963, bleken er in 1968 
toch nog zulke veranderingen te zijn opgetreden, dat nieuwe typen onderscheiden zijn. Een 
belangrijke verandering was de sterke uitbreiding van de moslaag, waarin Drepanocladus aduncus 
en Calliergonella cuspidata domineerden. In 1963 verkeerde deze uitbreiding nog in een begin-
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fase, doch na 1963 werden in korte tijd de oeverdelen van de hygroserie overdekt met een vrijwel 
gesloten „mat" van voornoemde soorten (zie ook de fig. 15, 40 en 48 van de transecten I en III). 
Verder waren de bedekking en de hoogte van Salix repens sinds 1963 toegenomen. De soorten 
Pellia endiviaefolia, Bryum argenteum, Carex serótina ssp. pulchella en Sagina nodosa waren 
sinds 1963 afgenomen, hetgeen verband houdt met de toegenomen stabiliteit en de hiermee in 
verband staande ontwikkeling van de moslaag van Calliergonella cuspidata en Drepanocladus 
aduncus. 
Sd Vegetaties van Salix repens, Drepanocladus aduncus en Calliergonella cuspidata. 
Zie ook de opnamen van de p.q.'s If, g, h, i (tabel 6) en 38 (tabel 10) (bijlagen). 
Sm Vegetaties ongeveer als Sd, maar met meer Mentha aquatica en Lycopus europaeus. 
Zie ook de opnamen van de p.q.'s Ij, k, 1 (tabel 6), Illd, e, f (tabel 5), 3, 5, en 14 (tabel 10) 
(bijlagen). 
De typen Sd en Sm zijn nauw verwant, zodat ze hier samen besproken worden. In beide domi-
neerde Salix repens in de kruidlaag en Drepanocladus aduncus en/of Calliergonella cuspidata 
in de moslaag. Ook wat soortensamenstelling betreft komen Sd en Sm nauw overeen. Het onder-
scheid tussen beide typen is gebaseerd op het verschil in de gezamenlijke bedekking van Mentha 
aquatica en Lycopus europaeus. In Sd kwam deze gezamenlijke bedekking niet boven 2a uit, 
terwijl deze in Sm 2b of 3 bedroeg. Verder is Sd iets soortenrijker dan Sm, o.a. wat de moslaag 
betreft. De vegetaties van Sm zijn dichter en de bedekkingsgraad is er gemiddeld hoger dan die 
van Sd. Beide typen hebben zich grotendeels uit Sj van 1963 ontwikkeld en op de westoever is 
Sm ook voor een belangrijk deel uit SI ontstaan. Vergeleken met SI kwam er in Sm meer Mentha 
en minder Lycopus voor, terwijl verder de moslaag tussen deze twee typen veel verschilde. 
Binnen Sd zijn in tabel 3 een natter (Sd-n, met meer Lythrum salicaria en Eleocharis palustris 
ssp. palustris) en een droger ondertype (Sd-d, met o.a. meer Pellia endiviaefolia en Hippophaë-
opslag) onderscheiden en binnen Sm vertoonden de west- en oostoever (in tabel 3 met w en o 
aangegeven) duidelijke verschillen, evenals dit het geval was met Sj in 1963. Zo kwamen ook 
in 1968 Juncus subnodulosus, Epilobium hirsutum en Ranunculus repens talrijker op de west-
oever voor en waren Juncus alpino-articulatus ssp. atricapillus en Lythrum salicaria nog steeds 
talrijker op de oostoever. De facies van Juncus subnodulosus hebben zich sinds 1963 uitgebreid; 
van deze facies geven de met , , + j " aangeduide opnamen een beeld. De opname , ,+e" heeft 
betrekking op een facies van Epilobium hirsutum in Sm. Verder is opmerkelijk, dat in de 
moslaag op de westoever meestal Drepanocladus aduncus domineerde en op de oostoever in de 
regel Calliergonella cuspidata. 
Wat de dominerende soorten in kruid- en moslaag betreft komen beide vegetatietypen nauw 
overeen met hetgeen vroeger als Acrocladio-Salicetum beschreven is (BRAUN-BLANQUET 8C D E 
LEEUW, 1936; zie ook WESTHOFF C.S., 1946). De soortensamenstelling van Sd en Sm wijkt verder 
nogal af van die der opnamen van voornoemde associatie van Ameland. WESTHOFF & DEN HELD 
(1969) onderscheiden deze associatie niet meer en verdelen de vroeger hiertoe gerekende be-
groeiingen over een aantal andere associaties van het Caricion davallianae. De typen Sd en Sm 
zijn echter, evenmin als de vroegere Sj-vegetaties, niet duidelijk tot een bepaalde associatie te 
rekenen. 
Type Sd kwam alleen op de vlakste delen van de west- en zuidwestoever voor. Op de oostoever 
was alleen Sm aanwezig. Op de steilere oevers ontbraken Sd en Sm. 
Sh Vegetaties ongeveer als Sm of Sd, met meer Calamagrostis epigejos en met veel opslag van 
Hippophaë rhamnoides. 
Zie ook de opnamen van de p.q.'s Ib, e (tabel 6), Illb, с (tabel 5), 14' en 31 (tabel 11) (bijlagen). 
In 1963 was er een scherpe grens tussen het struweel Hh en de lage S-vegetaties. Dit was o.a. 
een gevolg van de hoge waterstanden van 1961 en 1962, waardoor verspreide jonge opslag van 
β 
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Hippophaë rhamnoides (er was toen veel minder opslag dan in 1968) in de hoogste zone van de 
toenmalige vegetaties van Juncus articulatus en Salix repens afstierf. Na 1963 heeft Hippophaë 
zich sterk uitgebreid over de lagere oeverdelen en type Sh is een overgangsstadium in de successie 
van de overige S-vegetaties naar Hh. Wanneer Hippophaë (mede door zijn grotere hoogte t.o.v. 
de overige soorten) duidelijk het aspect van de vegetatie bepaalde, doch nog minder dan 25% 
en meestal 10—15% van de oppervlakte bedekte (reële bedekking, zie 3eld), werd de vegetatie 
tot Sh gerekend. De kruidlaag kwam het meest overeen met die van Sm en met die van Sc uit 
1963. Dit laatste type had zich in 1968 overal ontwikkeld tot Sh of tot Hh. Wanneer Sd met 
Hippophaë begroeid raakte, trad in de soortensamenstelling van de kruidlaag een verschuiving 
op in de richting van Sm en Sc: Calamagrostis epigejos, Mentha aquatica en Lycopus europaeus 
namen dan in de regel toe. In tabel 3 zijn de opnamen van Sh verdeeld in d en m, al naar 
gelang de vegetatie het meest aan Sd of aan Sm verwant was. Type Sh kwam op alle oevers 
voor, het meest abundant op de westoever. 
De F-vegetaties. 
Fh Pioniervegetaties en duinweiden der mesoserie met Festuca rubra, Ononis repens, Calama-
grostis epigejos, Centaurium littorale, Ceratodon purpureus, Hypnum cupressiforme en 
veel opslag van Hippophaë rhamnoides. 
Zie ook de opnamen van de p.q.'s IIIx, a (tabel 5), Vb, с (tabel 13) (bijlagen). 
Deze vegetaties kwamen sterk overeen met die van type Ft uit 1963 en verschilden daarvan door 
een gemiddeld dichtere en hogere begroeiing en door meer opslag van Hippophaë rhamnoides, 
welke soort ook in Ft al regelmatig voorkwam. Verder zijn sinds 1963 o.a. Tortula ruralis en 
Ceratodon purpureus afgenomen en Calamagrostis epigejos, Poa pratensis en Hypnum cupressi-
forme toegenomen. Ook in de vrijwel gesloten duinweidevegetaties kwamen diverse soorten van 
het Tortulo-Phleetum nog vrij veel voor. Omdat de kensoorten van de overige associaties van 
het Galio-Koelerion ontbraken, kunnen deze begroeiingen het beste tot het Tortulo-Phleetum 
gerekend worden en wel tot de in 3d3d genoemde vochtige subassociatie met Centaurium 
littorale. 
Hoewel het jaar 1968 aan het eind lag van een gemiddeld drogere periode dan 1963, was de 
grens tussen meso- en xeroserie in 1968 nagenoeg gelijk aan die in 1963. Wel was de maximale 
waterstand in de winter 1962-'63 lager dan in de winter 1967-'68, maar de waterstanden in 
augustus 1963 waren vrijwel gelijk aan die van augustus 19681 Veranderingen in de vegetatie ten 
gevolge van de waterstandsschommelingen vinden in de mesoserie veel geleidelijker plaats dan 
in de hygroserie en kortdurende fluctuaties in waterstand zijn er soms nauwelijks merkbaar 
(zie de resultaten van de p.q.'s uit de mesoserie in ЗеЗсІ en ЗеЗе). 
Op de westoever zijn de F-vegetaties vrijwel verdwenen, terwijl ook op de oostoever het areaal 
verminderd is ten gevolge van de vorming van struweel. 
De H-vegetaties. 
Hh Tot hygroserie s.l. behorend struweel van Hippophaë rhamnoides en Salix repens. 
Тле ook de opnamen van lx, a, d (tabel 6) en He (tabel 14) (bijlagen). 
Evenals in 1963 konden binnen Hh een natter en een droger ondertype onderscheiden worden, 
die in tabel 3 respectievelijk met s en f zijn aangegeven. Vooral het nattere ondertype heeft sinds 
1963 een sterke uitbreiding ondergaan, speciaal op de westoever, en is via Sh uit de andere 
S-vegetaties ontstaan. Beide ondertypen van Hh komen nauw overeen met die uit 1963, zodat 
voor verdere bijzonderheden hieromtrent wordt verwezen naar 3d3d. 
Hp Tot hygroserie s.l. behorende lage loofbosjes van Populus div. sp. 
Zie ook de opname van p.q. 30a (tabel 14, bijlage). 
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Deze bosjes hebben zich sinds 1963 verder uitgebreid. Daar de soortensamenstelling van de 
bosjes sinds deze tijd nauwelijks is veranderd, zijn ze in 1968 tot hetzelfde type gerekend. Zeer 
plaatselijk kwamen ook hogere struiken van Salix cinerea in type Hp voor. 
X Vegetaties der xeroserie. 
Ter vergelijking met de vegetatietypen uit de hygro- en mescsene zijn in tabel 3 enige opnamen 
van vegetaties uit de xeroserie opgenomen; twee opnamen van begroeiingen van het Galio-
Koelerion en één opname van droog Hippophaë-struweel, gemaakt in de onmiddellijke nabijheid 
van de mesoserie. 
3d3f. De grenzen tussen hygro-, meso- en xeroserie in verband met de legenda-
eenheden en de diepte van het grondwater 
Een nadere bespreking van de in lb4 genoemde series kan het beste plaats vinden 
na de behandeling der vegetatiekaarten. Zoals we gezien hebben (en ook nog zal 
blijken uit de later te bespreken p.q.'s) is er een groot verschil in vegetatie tussen 
de oeverdelen die wel en die nooit geïnundeerd zijn geweest. Inundatie, ook al 
heeft deze slechts enkele malen plaats gevonden, heeft een grote invloed op de 
vegetatie. Waar drogere begroeiingen tijdens extreem hoge waterstanden geïnun-
deerd werden, bleken de meeste afreatofyten hierdoor te verdwijnen, terwijl er 
freatofyten voor in de plaats kwamen. De grens tussen hygro- en mesoserie valt 
bij het Grote Vogelmeer samen met deze grens van maximale inundatie. Ook 
gedurende perioden van enige jaren met lagere waterstanden bleef deze grens 
duidelijk aanwezig; diverse afreatofyten breidden zich dan wel tijdelijk in de 
hygroserie uit, maar als geheel behield deze haar karakter. Slechts bij langduriger 
of permanent lagere waterstanden zal de grens tussen hygro- en mesoserie ge-
leidelijk verschuiven. 
De grens tussen hygro- en mesoserie lag bij het Grote Vogelmeer ongeveer op de 
hoogte van 200 cm +N.A.P. (zie ook 2e2 met fig. 3, alsmede fig. 7). Tot de 
hygroserie behoren alle P-, L- en J-vegetaties, de meeste S-vegetaties en het nattere 
deel van Hh. Tot de mesoserie behoren de F-vegetaties en het drogere deel van 
Hh, Het type Sc van 1963, en evenzo Sh van 1968, ligt op de grens van beide 
series. Uit de tabellen 2, 3, 5 en 6 blijkt duidelijk de verwantschap tussen de 
diverse tot de hygroserie behorende vegetatietypen en idem tussen de diverse 
tot de mesoserie behorende vegetatietypen. 
In 1956 was eigenlijk alleen nog maar de hygroserie aanwezig en was de meso-
serie nog niet, of alleen zeer plaatselijk, ontwikkeld. Zowel langs het Grote Vogel-
meer als in vochtige duingebieden elders werd waargenomen, dat freatofyten zich 
pas in de mesoserie (en vooral in de drogere zone daarvan) vestigden wanneer de 
bodem daar al enigszins met afreatofyten begroeid is geraakt. Op afgeplagde 
plaatsen in de mesoserie verschenen de eerste kiemplanten van Centaurium litto-
rale en van Sagina nodosa nooit direct na het afplaggen, maar op zijn vroegst het 
jaar daarna. Deze soorten werden talrijker, naarmate het Tortulo-Phleetum 
centaurietosum zich verder ontwikkelde. 
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De grens tussen meso en xeroserie werd in het veld het duidelijkst aangegeven 
door de bovenste grens in het populatiepatroon van Centaurium littorale in ge-
middel natte jaren. Daarnaast zijn ook de soorten Sagina nodosa en Carex fiacca 
op de meeste plaatsen differentiërend voor de mesoserie t.o.v. de xeroserie, hoe-
wel dit geen obligate freatofyten zijn. Bij het Grote Vogelmeer lag de grens tussen 
meso- en xeroserie ongeveer bij 250 cm +N.A.P. De grens tussen meso- en xero-
serie kan ook op grond van het vegetatiepatroon gedefinieerd worden. We onder-
scheiden namelijk zona tie- en mozaiekkomplexen (Du RIETZ, 1932). Bij de zona-
tiekomplexen liggen de plantengemeenschappen in zones achter elkaar en wel 
loodrecht op de doorslaggevende milieugradiënt. In het tweede geval is er wel 
sprake van een afwisseling in plantengemeenschappen, maar deze vertoont niet 
een gradiënt in één bepaalde richting. De gehele hygroserie s.l. bestaat duidelijk 
uit een zonatiekomplex (zie de vegetatiekaarten), terwijl de xeroserie uit een 
mozaiekkomplex bestaat. De grens tussen beide series ligt derhalve daar, waar 
het zonatiekomplex in het mozaiekkomplex overgaat (zie ook Westhoff, 1965). 
De grenzen tussen de verschillende series kunnen we ook uitdrukken in hoogten 
t.o.v. bepaalde waterstanden; dit maakt een betere vergelijking mogelijk met deze 
grenzen in andere duingebieden. De grens tussen de hygro- en mesoserie lag bij 
een gemiddeld hoogste grondwaterstand van 20 à 30 cm beneden maaiveld in de 
winter, anders uitgedrukt bij een gemiddeld laagste grondwaterstand van 60 à 
70 cm beneden maaiveld in de zomer. Op dezelfde wijze uitgedrukt bedroegen 
deze waarden voor de grens tussen meso- en xeroserie 70 à 80 cm in de winter 
en 110 à 120 cm in de zomer. De hier gevonden grenswaarden in de zomer lagen 
iets lager dan die in de duinen op Voorne nabij Weever's Duin (VAN DER MAAREL, 
1966b) en veel lager dan de waarden die RANWELL (1959) van het duingebied 
Newborough Warren op Anglesey vermeldt. Als grenswaarden in de zomer (uit-
gedrukt in gemiddelde grondwaterstand beneden maaiveld) voor de grens tussen 
hygro- en mesoserie en voor die tussen meso- en xeroserie vermeldt VAN DER 
MAAREL respectievelijk 75 cm en 150 cm en RANWELL 100 cm en 200 cm. De 
termen „wet slack" en „dry slack" van RANWELL (1959, 1960a) komen overeen 
met hetgeen hier als hygroserie en mesoserie is aangeduid. 
Het is goed mogelijk dat de grenzen tussen de diverse series in verschillende duin-
gebieden op verschillende hoogten t.o.v. het grondwater kunnen liggen. Deze 
hoogten t.o.v. het grondwater worden waarschijnlijk beïnvloed door de grootte 
van de jaarlijkse schommeling in waterstand, de samenstelling (o.a. de textuur) 
van het zand en ook het klimaat. 
3d3g. Verandering in patroon is proces: de successie afgeleid uit de vegetatie-
kaarten 
Wanneer men, zoals in dit geval, over nauwkeurig ingemeten vegetatiepatronen 
beschikt, kan men het proces op eenvoudige wijze te weten komen door twee 
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opeenvolgende kaarten op elkaar te leggen en na te gaan welke vegetatietypen 
van de ene kaart die van de andere kaart bedekken. Op deze wijze werd het 
successieschema van fig. 8 vervaardigd. Hierin zijn de legenda-eenheden der twee 
opeenvolgende kaarten, die elkaar geheel of gedeeltelijk bedekten, door een lijn 
verbonden. Deze lijnen worden hier met „successie lijnen" aangeduid (men zou 
ze ook „proceslijnen" kunnen noemen) en ze zijn in enige categorieën verdeeld 
(zie fig. 8). De lijnen, die betrekking hebben op vegetatietypen die grotere opper-
vlakten beslaan, zijn zwaarder aangegeven en worden „belangrijke successie-
lijnen" genoemd. Wanneer twee vegetatietypen door een successielijn zijn ver-
bonden, wil dit niet zeggen dat het ene type direct uit het andere is voortgeko-
men. Er zijn ook één of meer 'tussenliggende typen mogelijk, die niet gekarteerd 
zijn. Dit is het geval met de meeste lijnen tussen de vegetatietypen van 1956 en 
die van 1963. De meeste vegetatietypen van 1968 zijn echter wel direct (maar via 
geleidelijke overgangen) uit die van 1963 voortgekomen. De enige uitzonderingen 
zijn: 
Js is niet direct in Hh overgegaan, maar via S-vegetaties. 
Pp „ „ „ „ Hh „ , „ „ S-vegetaties. 
W „ „ „ „ Lm „ , „ „ J- of P-vegetaties. 
Met deze uitzonderingen is in de later te bespreken fig. 11 rekening gehouden. 
Uit fig. 8 blijkt dat er vele veranderingen in allerlei richtingen in het patroon 
hebben plaatsgevonden. Wanneer de vegetatiekaarten nog gedetailleerder zouden 
zijn, zou het beeld nog ingewikkelder zijn. Betreffende de successielijn van Je in 
1963 naar Je in 1968 wordt vermeld, dat de vegetatie tijdens inundaties in de 
tussenliggende periode verdween. Progressieve en regressieve successie wisselden 
elkaar hier dus regelmatig af. De lijnen van o.a. Pp in 1963 naar Pp in 1968, en 
van Hh in 1963 naar Hh in 1968 suggereren geen successie. Uit het p.q.-onderzoek 
zal duidelijk worden dat zich hier wel degelijk veranderingen hebben voltrokken, 
die ook met successie aangeduid kunnen worden, maar dat deze relatief gering 
zijn en niet in de legenda-eenheden (maar wel al enigszins in de summatietabel-
len) tot uitdrukking komen. Vaak bleek de successie progressief te verlopen, zoals 
de vervanging van W (open water) door P-vegetaties. Ook regressieve successie 
kwam voor, zoals voornoemd voorbeeld in omgekeerde richting. In een aantal ge-
vallen is het onduidelijk of er sprake is van progressieve of regressieve successie, 
zoals de overgang van P-vegetaties naar Lm en omgekeerd. De over het geheel 
waargenomen successie is zowel een gevolg van endogene veranderingen in de 
vegetatie zelf als van veranderingen in exogene factoren (o.a. veranderingen in 
waterstand, transport en ophoping van organisch materiaal door het water) en 
is dus ten dele autogeen en ten dele allogeen (TANSLEY, 1929). 
Uit het divergeren en convergeren der successielijnen zijn de tendenties in de 
vegetatieontwikkeling duidelijk af te lezen. Wanneer we ons beperken tot de 
jaren 1963 en 1968 vinden de sterkste divergenties van de belangrijke successie-
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19S6 W Jl Jl-Jc Je Jj Jb Jp Ja X' 
1963 W Pg Pm Pp Pe Pt Ph PI Lm Li Je Js Se Sj SI Sa Sc Ft № Hp 
1968 W Pg Pm Pp Pe Pt Ph Pa PI Lm LI Je Sd Sm Sh Fh Hh Hp 
=1 = 2 =3 
Fig. 8. Successieschema afgeleid uit de vegetatiekaarten van 1956, 1963 en 1968. 
1 = belangrijke successielijnen van west- en oostoever. 
2 = minder belangrijke successielijnen van west- en oostoever. 
3 = alleen uit de vegetatiekaarten der overige oeverdelen afgeleide successielijnen. 
Succession scheme derived from vegetation maps of 1956, 1963 and of 1968. 
1 = important succession lines of the western and eastern shore. 
2 = less important succession lines of the same. 
3 = succession lines only derived from maps of the remaining parts of the shores. 
lijnen plaats vanuit W, Pe en Sj van 1963, terwijl de sterkste convergenties (even­
eens van de belangrijke successielijnen) plaats vinden naar de typen Pp, Sm, 
Sh en Hh van 1968. Eerstgenoemde typen zijn dus sterk afgenomen en de laatste 
sterk toegenomen. De typen Pp en Hh hadden relatief weinig neiging in andere 
typen over te gaan, maar werden wel veel uit andere typen gevormd. Het om­
gekeerde was het geval met Je en Fh. Het type Lm van 1968 bleek uit vele andere 
typen ontstaan te zijn, maar de belangrijke successielijnen zijn zeer gering in 
aantal. Daarentegen is Pp van hetzelfde jaar uit veel minder typen ontstaan, doch 
hier hebben de belangrijke successielijnen een veel groter aandeel. Ieder vegetatie­
type blijkt zo een bepaalde „successielijnenkarakteristiek" te hebben. Verreweg 
het grootste deel van de oppervlakte, die de typen Pg, Pm, Pe, Pt en Ph in 1963 
innamen, was in 1968 ingenomen door andere vegetatietypen, vooral door Pp. 
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W J Jl-Jc Je Jj Jb Jp Ja X' 
W Pg Pm Pp Pe Pt Ph Pt Lm Le Je Js Se Sj SI Sa Sc Ft Hh Hp 
W Pg, Pm Pp Pe Pt Ph Pa PI Lm LI Je Sd Sm Sh Fh Hh Hp 
: 1 - 2 = 3 zi 
Fig. 9. Successieschema analoog aan dat van fig. 8, dat verkregen zou zijn wanneer alleen p.q.-
studies en geen periodieke karteringen hadden plaatsgevonden. 
1, 2 en 3 hebben dezelfde betekenis als in fig. 8. 
4 = successielijnen verkregen uit buiten de gekarteerde oppervlakte liggende p.q.'s. 
Succession scheme analogous to the scheme of fig. 8, that would be obtained when only 
p.q.-studies and no successive mapping would have taken place. 
1, 2 and 3 have the same meaning as they have in fig. 8. 
4 = succession lines obtained from p.q.'s outside the mapped area. 
De oppervlakte die voornoemde typen in 1968 innamen, was in 1963 water of 
had een andere vegetatie (meestal Je). 
Dergelijke vergelijkingen als boven met betrekking tot de jaren 1956 en 1963 
zijn minder zinvol, omdat er in de tussenliggende periode vele veranderingen 
hebben plaats gevonden, die niet door middel van vegetatiekaarten geregistreerd 
zijn. Ook is het aantal successielijnen van 1956 naar 1963 waarschijnlijk niet 
volledig omdat de vegetatiekaart uit eerstgenoemd jaar van de oostoever een 
kleinere oppervlakte besloeg dan die uit 1963. Evenwel is het opvallend (en ook 
duidelijk uit de kaarten te zien) dat het grootste deel van het ruderale type Jp 
van 1956 zich heeft ontwikkeld tot de typen SI en Sc van 1963, en dat uit de 
typen Je en Jj vooral Pe en Pp zijn ontstaan. 
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Om de verschillen in de successie tussen west- en oostoever duidelijk uit te laten 
komen, werden van beide oevers vereenvoudigde successieschema's opgesteld 
(fig. 10). Hierin zijn de verwante vegetatietypen in groepen verenigd, die aan-
W Pp Pg-l Lnn-i Je So-h Fh H h . p 196B W Pp Pg.t Lm S m . h Fh H h 
: 1 : 2 
Fig. 10. Beknopt successieschema van west- en oostoever. 
1 = belangrijke successielijnen. 
2 = minder belangrijke successielijnen. 
Concise succession scheme of the western and eastern shore. 
1 = important succession lines. 
2 = less important succession lines. 
geduid worden door de hoofdletters van de typen. Alleen type Pp (de Phragmites-
vegetaties) is afzonderlijk van de andere P-vegetaties onderscheiden omdat dit 
type een afwijkend gedrag vertoonde. De verschillen tussen beide oevers komen 
ook duidelijk in fig. 11 tot uitdrukking, waarin de relatieve oppervlakten (in 
percentages van het totaal) zijn weergegeven die voornoemde groepen van ver-
wante vegetatietypen innamen. Betreffende W (water) in fig. 11 (en dit geldt 
ook voor de figuren 8, en 10) wordt aangetekend, dat de oppervlakte, die zowel 
in 1963 als in 1968 water was, buiten beschouwing is gelaten. Hetgeen in de 
figuur dus als w staat aangegeven was dus óf alleen 1963, óf alleen in 1968 water. 
De percentages betreffende beide oeverdelen zijn voor de verschillende jaren 
berekend over dezelfde oppervlakte, welke overeenkomt met de oppervlakte die 
over deze jaren maximaal begroeid is geweest. 
De hiervoor besproken successieschema's kunnen ook vanuit de systeemleer be-
naderd worden en hiertoe vatten we de gehele hygroserie s.l. als oecosysteem op. 
Het (oeco) systeem bestaat in ieder jaar uit een aantal elementen (vegetatietypen). 
Bij vergelijking der verschillende jaren blijken deze elementen aan veranderingen 
onderhevig te zijn. Het is in de systeemleer gebruikelijk om een reeks verande-
ringen in een systeem met de term „transformatie" aan te duiden (ASHBY, 1964; 
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Fig. 11. Verschillen in verhouding der oppervlakten van de diverse vegetatietypen tussen west-
en oostoever en tussen 1963 en 1968. 
Differences in the area ratio of several communities between the western and eastern 
shore and between 1963 and 1968. 
1968 heeft dus in het oecosysteem een transformatie plaats gevonden. Nu worden 
er verschillende soorten transformaties onderscheiden, o.a. eenwaardige transfor-
maties, waarbij elk element steeds in een en niet meer dan een ander element 
kan overgaan, bijvoorbeeld: 
A B C D 
B A A D l 
De pijl geeft de richting van de transformatie aan; vóór de transformatie bestond 
het systeem uit de elementen А, В, С en D en na de transformatie uit B, A en D. 
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Eenwaardige transformaties zijn altijd gedetermineerd en een reeks veranderin-
gen is dus voorspelbaar. 
Bij meerwaardige transformaties (die zowel gedetermineerd als stochastisch 
kunnen zijn) kunnen één of meer elementen niet elk in één ander element 
overgaan, maar in twee of meer, bijvoorbeeld: 
A B C D 
В of D А А, В of С D of А 
Dit soort transformaties is dus veel ingewikkelder. Nu blijken de transformaties, 
die in de successieschema's tot uitdrukking komen, alle meerwaardig te zijn, 
waarbij de meeste elementen niet alleen in twee of drie, maar in veel meer 
andere elementen kunnen overgaan. Dit illustreert de ingewikkeldheid van het 
proces in dergelijke oecosystemen. 
Evenals eenwaardige transformaties van het z.g. „veel-ééntype", bijvoorbeeld: 
А В С D E F G 
1 D F D G F A A 




F -» А -» D 
/ \ / 
E G 
kunnen ook meerwaardige transformaties in een kinematogram worden weer­
gegeven. Met de transformaties van ons oecosysteem is dit gedaan in fig. 12, 
waarin ter wille van de overzichtelijkheid, evenals in fig. 10, is uitgegaan van 
de groepen van vegetatietypen. In fig. 12 zijn de twee uitgangstypen van vlak 
na de voltooiing van het duinmeer met W (water) en D (droog tot vochtig on­
begroeid zand) aangegeven. De richting der pijlen is zoveel mogelijk in overeen­
stemming met die in de successieschema's van de figuren 8, 9 en 10 om de ver­
gelijking daarmee te vergemakkelijken. Uit de richtingen der pijlen mogen dus 
geen conclusies worden getrokken omtrent het progressief of regressief zijn van 
de successie. 
De tendentie in de vegetatieontwikkeling komt duidelijk in fig. 12 tot uit­
drukking. De typen waar alleen maar pijlen van uit gaan, zijn gedoemd te ver­
dwijnen of zijn al verdwenen. Zo zijn D en X' verdwenen, hetgeen inhoudt dat 
F geen „aanvoer" meer krijgt en bij voortduring van de huidige vegetatieont­
wikkeling ook gedoemd is te verdwijnen. De typen Pp en Hh nemen toe terwijl 
diverse andere vegetatietypen in een dynamisch evenwicht verkeren, zoals Pg-1 
en L. De ontwikkeling, die binnen een groep van vegetatietypen heeft plaats 
gevonden, zoals binnen S en F, is niet in het kinematogram weergegeven. Wel 
i 
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Fig. 12. Successieschema als kinematogram. 
1 = belangrijke successielijnen. 
2 — minder belangrijke successielijnen. 
Succession scheme as a kinematic graph. 
1 = important succession lines. 
2 = less important succession lines. 
zijn hierin aanvullingen (o.a. uit het p.q.-onderzoek) aangebracht op de successie-
schema's; zo zijn Js en Pp bijvoorbeeld nergens direct in Hh overgegaan, maar 
altijd via S. 
De meeste in de vegetatiekundige literatuur gepubliceerde successieschema's 
hebben het karakter van kinematogrammen. In de vele gevallen, waarbij der-
gelijke schema's op onvolledig feitenmateriaal berusten, moeten de vaak vrij 
eenvoudige successieschema's beschouwd worden als abstracties van hetgeen men 
dacht dat er in werkelijkheid gebeurt of gebeurd is. De werkelijke successie zal 
waarschijnlijk ook elders veel ingewikkelder verlopen dan men aanvankelijk dacht 
en de meest betrouwbare manier om dergelijke schema's op te stellen is hier-
boven aangegeven. 
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3d3h. De uit de vegetatiekaarten afgeleide successie vergeleken met die afgeleid 
uit de p.q.'s 
Ofschoon de p.q.'s omtrent bepaalde aspecten van het proces veel meer infor-
matie verschaffen dan de periodieke karteringen (zie 3e), beperken we ons hier 
tot de informatie van de p.q.'s, die tot uitdrukking komt in de vegetatietypen van 
de jaren 1956, 1963 en 1968. Om een goede vergelijking mogelijk te maken, werd 
hierbij uitgegaan van het (ideale) geval alsof de in 1959 en in latere jaren uit-
gezette p.q.'s al in 1956 aanwezig waren. In totaal zijn in deze beschouwing 
75 p.q.'s betrokken (van transect VI is alleen p.q. b meegeteld; de overige p.q.'s 
zijn nog later uitgezet en zijn voor een deel niet gelijkwaardig aan de meeste 
overige p.q.'s omdat ze veel dichter opeen liggen). In fig. 9 zijn de successielijnen 
op dezelfde manier aangegeven als in fig. 8. Een lijn van Sj in 1963 naar Sm in 
1968 heeft dus betrekking op één of meer p.q.'s waarin de vegetatie van Sj in 
Sm veranderd is. Lijnen, die in fig. 8 dik of dun zijn aangegeven, zijn dat ook in 
fig. 9. Het totale aantal lijnen geeft het beeld van de successie weer dat we ver-
kregen zouden hebben, wanneer uitsluitend de 75 p.q.'s bestudeerd zouden zijn 
en geen periodieke karteringen plaats gehad zouden hebben. Het verschil tussen 
de figuren 8 en 9 is evident en wordt in tabel 4 nader toegelicht. Hieruit blijkt 
o.a. dat door de 13 p.q.'s, die buiten het gekarteerde gebied liggen, slechts 4 
nieuwe successielijnen worden toegevoegd aan het aantal dat reeds uit de 62 
andere p.q.'s (binnen de gekarteerde oeverdelen gelegen) was verkregen. Deze 4 
lijnen waren al verkregen door middel van de periodieke karteringen, zodat de 
13 p.q.'s dus wat dit betreft (en natuurlijk afgezien van de andere in 3e aan de 
orde komende proces-aspecten) geen nieuwe informatie opgeleverd hebben. 
Uit de tabel blijkt, dat door 62 p.q.'s (in 1956-1963 door 51 p.q.'s, omdat de 
gekarteerde oppervlakte in 1956 kleiner was) slechts een klein deel van het totale 
aantal successielijnen kan worden opgespoord. Wanneer we ons alleen tot de 
belangrijke successielijnen beperken, wordt een gunstiger beeld verkregen. In 
dit opzicht leveren de p.q.'s dan ongeveer de helft van de totale informatie. Het 
is duidelijk, dat voor het verkrijgen van een zo volledig mogelijk inzicht in de 
successie naast het bestuderen van p.q.'s periodieke karteringen noodzakelijk zijn. 
Ondanks dat de planning van de p.q.'s bij het Grote Vogelmeer al relatief ge-
makkelijk was vanwege de duidelijke gezoneerde begroeiingen, zijn toch niet alle 
mogelijke vegetatietypen door middel van de p.q.'s gerepresenteerd. 
Betreffende de jaren 1963-1968 in figuur 9 valt het op, dat er in de drogere vege-
tatietypen (Js, S, F en H) veel meer (zowel absoluut als relatief) belangrijke 
successielijnen voorkomen dan in de nattere vegetatietypen. Dit is voornamelijk 
een gevolg van het feit dat de drogere milieu's minder veranderlijk waren. De 
nattere milieu's waren veel veranderlijker (zie 3e3) en daar bleken zich allerlei 
onverwachte vegetatieontwikkelingen voor te doen. Daardoor werden hier veel 
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Tabel 4. De aantallen en percentages der uit de vegetatiekaarten en uit de p.q.'s afgeleide 
successielij nen. 
Table 4. Numbers and percentages of the succession lines derived from the vegetation maps and 
the p.q.'s. 
onderzoek omtrent de successie van de vegetatie in drogere milieu's een vollediger 
beeld werd verkregen dan dit voor de nattere milieutypen het geval was. 
Wanneer de vegetatiekaarten nog gedetailleerder geweest zouden zijn (met een 
verdeling van de vegetatietypen in een aantal ondertypen), zou de verhouding 
tussen het aantal successielijnen, dat uit de p.q.'s verkregen was, en dat wat uit 
de karteringen was afgeleid, nog kleiner zijn geweest. Wanneer de kaarten daar-
entegen grover zouden zijn en minder vegetatietypen zouden bevatten, hadden 
de p.q.'s naar verhouding een „vollediger" beeld gegeven. Uitgaande van de ver-
eenvoudigde successieschema's van fig. 10 bedraagt voornoemde verhouding voor 
alle successielijnen van oost- en westoever 44% inplaats van 27% voor 1963-1968 
en 75% inplaats van 35% voor 1956-1963. Deze laatste vergelijking is echter 
minder zinvol omdat er in 1956 maar drie „grove vegetatietypen" bestonden, 
namelijk W, J, en X'. 
De informatie omtrent de successie, welke uit de periodieke karteringen ver-
kregen is, en die welke uit de p.q.'s is afgeleid, kunnen nog op een andere manier 
met elkaar vergeleken worden. Hierbij betrekken we de grootte van de bestudeer-
de oppervlakten, waarbij we ons beperken tot de jaren 1963 en 1968. De gekarteer-
de delen van oost- en westoever zijn samen 15.200 m2. De 28 p.q's van de transec-
ten I en III (p.q. Hik, water, buiten beschouwing gelaten) beslaan tezamen 112 
m2, hetgeen 0,7% van voornoemde oppervlakte uitmaakt. Door slechts 0,7% van 
de totale oppervlakte te bestuderen, wordt al 22% van alle, en 46% van de belang-
rijke successielijnen verkregen! Bestudering van alle 51 p.q.'s binnen de gekar-
teerde delen van west- en oostoever ( = 204 m2 of 1,3% van de gekarteerde 
oppervlakte) geeft 27% van alle, en 54% van de belangrijke successielijnen. De 
totale gekarteerde oppervlakte is 20.700 m2. De 28 p.q.'s van de transecten I en 
III ( = 0,5% van totale oppervlakte) geven dan 17%, de 62 p.q.'s binnen de 
gekarteerde oppervlakte ( = 1,2% van de totale oppervlakte) 26% en alle 75 
p.q.'s tezamen ( = 1,4% van de totale oppervlakte) 29% van alle successielijnen. 
Het bestuderen van een beperkt aantal p.q.'s (bijvoorbeeld de 28 van beide 
transecten) geeft dus relatief zeer veel informatie in verhouding tot de bestudeer-
de oppervlakte en is dus een zeer efficiënte werkwijze (het meest efficiënt is 
eigenlijk 1 p.q. = 4 m2 = 0,019% van de totale gekarteerde oppervlakte; dit 
geeft al één successielijn = 1/113 = 0,9% van alle successielijnen!). Bij sterke 
toename van het aantal p.q.'s (bijvoorbeeld tot 51 op west- en oostoever, of tot 
62 binnen de totale gekarteerde oppervlakte, hetgeen dus vergeleken met de 28 
p.q.'s van I en III ongeveer op een verdubbeling van het aantal neerkomt) wordt 
slechts een relatief geringe informatiewinst geboekt, die, vooral in het voorbeeld 
van de west- en oostoever, veel minder dan het dubbele is. Mede gezien het tijd-
rovende werk van het maken van vegetatiekundige opnamen is het dus niet 
efficiënt om per gebied met een zeer groot aantal p.q.'s te werken. De verreweg 
minste tijd vergende methode, die toch een vrij volledig beeld van de successie 
verschaft, is de combinatie van een niet te groot aantal p.q.'s (die we nodig 
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hebben voor een nauwkeuriger inzicht in het proces) en periodieke karteringen. 
Verdere vergelijkingen tussen de informatie uit de vegetatiekaarten en die uit 
de p.q.'s komen in 3j3 aan de orde. 
3d3j. Over enige vegetatiepatronen en daarin optredende processen 
In 3d3d en 3d3e werd bij de behandeling van de P- en L-vegetaties de nauwe 
samenhang tussen patroon en proces al even aangeroerd. Wij zagen daar dat de 
patronen der diverse P-vegetaties een min of meer concentrische vorm hadden, 
die het resultaat is van de vegetatieve uitbreiding der betreffende soorten. Ook 
zagen wij dat het type Lm, of de facies van Epilobium hirsutum, zich in het 
centrum van voornoemde vegetaties ontwikkelden. Van de ontwikkeling van Lm 
in een Pg-vegetatie geeft p.q. 23 (tabel 8) een mooi voorbeeld I Ook vestigde 
Epilobium zich vaak midden in Lm. Blijkbaar is het centrum van dergelijke 
één- of weinigsoortige vegetaties het meest veranderlijk. De rand van deze vege-
taties toonde veel minder neiging tot verandering. 
Dergelijke patronen, waarin processen zich het eerst in de centra afspelen, zijn 
ook door andere onderzoekers opgemerkt in allerlei verschillende vegetatietypen. 
Het betreffen meestal situaties op kleinere, maar wel vergelijkbare schaal. WATT 
(1947) vermeldt dergelijke ringvormige patronen van Agrostis canina en A. 
tenuis, waarbij Agrostis in het centrum afstierf en vervangen werd door Cladonia. 
KRUYNE (1968) vermeldt in vrband met de vegetatieve vermeerdering van grassoor-
ten „heksenkringen" van Nardus strida, die van binnen opgevuld zijn met Callu-
na vulgaris. Ook de auteur heeft diverse overeenkomstige waarnemingen in 
andere vegetaties gedaan, o.a. de vestiging van Potentilla erecta midden in Moli-
nia-pollen en het opslaan van Crataegus monogyna midden in (droge) facies van 
Salix repens. Ook bij de echte heksenkringen van paddestoelen gaat het om het-
zelfde verschijnsel. Niet alleen in Europa, doch ook in andere werelddelen zijn 
dergelijke patronen en processen waargenomen, o.a. door CHAMBERS (1958-1959) 
in Nieuw-Zeeland. Het schijnt derhalve een universeel verschijnsel te zijn, dat 
door Van Leeuwen van theoretische zijde is benaderd. Volgens zijn relatietheorie 
(VAN LEEUWEN, 1966a) zijn homogene vegetaties instabieler dan heterogene vege-
taties. De voornoemde P- en Lm-vegetaties zijn inwendig homogeen, doch de 
rand is per definitie heterogeen. Theoretisch is dus de rand stabieler dan het 
centrum, hetgeen in overeenstemming is met de waargenomen feiten. 
Deze verschijnselen hebben natuurlijk hun oecologische oorzaken. Men kan de 
zaak niet afdoen met de opmerking dat de concurrentiekracht en de levensbe-
hoeften van de soorten in de loop der tijd veranderen, hetgeen WATT (1947) als 
mogelijke oorzaken opgeeft. Ook BECKING (1968) neemt aan dat de oecologische 
amplitude van plantesoorten geen in de tijd constante grootheid is. Dit is hoogst 
onwaarschijnlijk omdat dan allerlei plantesoorten niet zo'n specifiek gedrag en 
patroon zouden vertonen. In deze studie wordt er vanuit gegaan dat de oecolo-
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gische eigenschappen van de soorten niet veranderen over dergelijke, in het licht 
van de evolutie der betreffende soorten bezien, zeer korte tijdsperioden. Als men 
hier niet vanuit gaat, wordt autoecologisch onderzoek wel heel moeilijk! Ten 
aanzien van bovenvermelde verschijnselen kan men beter stellen, en dit als werk-
hypothese voor verder onderzoek gebruiken, dat de soorten het milieu veranderen, 
wanneer ze ergens zijn gaan groeien. Waar ze de langste tijd gegroeid hebben 
(in het centrum) hebben ze het milieu het sterkst veranderd en daardoor in vele 
gevallen (vooral in relatief voedselarme omstandigheden) minder geschikt ge-
maakt voor zichzelf en meer geschikt voor andere soorten. Hierbij kunnen we 
denken aan het uitgeput raken van bepaalde, voor de betreffende soorten nood-
zakelijke voedingsstoffen, of aan het zich ophopen van strooisel wat voor de soort 
in kwestie nadelig is, of aan autotoxicatie. Verschillende oorzaken kunnen ook 
samengaan. In 3d3d is op de mogelijke oorzaken, waardoor type Lm zich in de 
P-vegetaties kan gaan vestigen, nader ingegaan. 
96 
3e. Het onderzoek naar patroon en proces door middel van permanente 
kwadraten (p.q.'s) 
, Besonders wichtig ist es die Untersuchungen an einem Ort möglichst wahrend eines ganzen 
Jahres durchzuführen, um Jahresgange fur die einzelnen Funktionen oder mindestens ihren 
jahreszeitlichen Wechsel zu erfassen Schon die dauernde Beobachtung der Vegetation ermöglicht 
oft die Aufklarung der око physiologischen Zusammenhange und zeigt, wann man eine Messung 
zur Kontrolle ausfuhren muß Viele, aber zufällige Stichproben während eines kurzen Aufenthalts 
an einem vorher unbekannten Ort lassen sich meistens nicht auswerten Ja, man kann sogar 
sagen, daß fur ökologisches Arbeiten eine gewisse Einfühlung oder ein Sichhineinversetzen in 
die Pflanzen, ein Miterleben ihrer Lebensbedingungen in der gunstigen und ungunstigen Jahres 
zeit mit eine Voraussetzung des Erfolges sind Der Forscher muß mit der Natur verbunden sein 
Ein reiner Laborbiologe wird sich in dem komplizierten Gefuge eines ökos) stems nicht zurecht 
finden und daher ein solches Arbeiten als unwissenschaftlich abtun Natürlich genügt es nicht, 
die kausalen Zusammenhange durch Beobachtung zu erkennen Man muß sie stets durch exakte 
Untersuchungen so weit wie möglich beweisen Aber das Experiment wird meist von der Natur 
selbst ausgeführt (Durrepenode, Kalteeinbruch usw ) , und Ökologe muß im rechten Augenblick 
und auf richtige Weise das Ergebnis dieses Experiments durch Messungen festhalten" 
H Walter, 1968 
3el. Methodiek betreffende het p.q.-onderzoek 
Зеіа. De ruimtelijke planning van de p.q.'s 
De eerste 25 ρ q 's werden in 1956 door Van der Maarel uitgezet (de no's 1 t/m 25, 
zie kaart 8). De verdeling der p.q.'s over de diverse oeverdelen en zandplaten 
vond plaats op grond van de toen aanwezige differentiatie in de vegetatie Ten­
gevolge van de stijging van de waterstand sinds de herfst van 1957 kwamen de 
meeste van deze p.q 's in de zone te liggen die later door de P-vegetaties inge­
nomen zou worden. Voor het verdere successie-onderzoek, dat betrekking moest 
hebben op alle zones van de hygroserie en mesosene, was het dus noodzakelijk 
om nieuwe p.q.'s uit te zetten en dit vond grotendeels plaats in het voorjaar van 
1959. Op basis van de toen al duidelijke zonering in de vegetatie werd er de 
voorkeur aan gegeven, de meeste ρ q.'s in de vorm van transecten, loodrecht op 
de zonering, u u te zetten Niet alleen kan men door middel van de transecten 
behalve over het proces ook iets te weten komen over het patroon in de vegetatie, 
doch ook kan hierdoor het gedrag van allerlei plantesoorten, o a in verband met 
de wisselingen in waterstand, beter bestudeerd worden dan door middel van 
verspreide p.q.'s. 
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De belangrijkste transecten, I en III, werden respectievelijk gepland op de west­
en oostoever, waar deze een flauw en een zo regelmatig mogelijk talud hebben 
(zie kaart 8 en de hiervoor besproken vegetatiekaarten). De transecten II en V 
dienden meer als aanvulling op voornoemde transecten; hier vertoonde de oever 
een minder regelmatig talud. Transect IV had slechts betrekking op de p.q.'s 
14 en 14' en werd later niet meer als zodanig aangeduid. Transect VI dateert 
pas van 1964; het werd uitgezet op de plaats waar o.a. Orchis praetermissa, 
Parnassia palustris en Gentiana amarella zich gevestigd hadden. Tijdens het 
onderzoek bleek geregeld, dat er zich belangrijke vegetatieontwikkelingen voor­
deden op plaatsen waar nog geen p.q.'s waren; daarom werd dit aantal na 1959 
(in welk jaar behalve de transecten ook enige nieuwe losse p.q.'s werden uitgezet) 
nog iets uitgebreid. 
Van de p.q.'s die door Van der Maarel werden uitgezet, zijn de no's 2 en 25 later 
niet meer teruggevonden en deze staan niet op kaart 8 vermeld. No. 15 is ook 
niet vermeld, doch identiek met I l lb. Ook van de overige p.q.'s die in of na 
1959 werden uitgezet ontbreken bepaalde nummers. Dit betreffen enerzijds 
tijdelijke kwadraten die inmiddels zijn opgeheven omdat ze relatief weinig nieuwe 






oppervlakte ¡η m^ 
Fig. 13. Bepaling van het minimumareaal in vegetatietype Sd op de westoever in 1968. 
Determination of the minimum area in community Sd on the western shore in 1968. 
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3elb. De afmetingen en markeringen der p.q.'s 
Verreweg de meeste p.q.'s hebben een oppervlakte van 4 m2, o.a. p.q.'s van de 
transecten I, II, III en V. Deze oppervlakte bleek goed te voldoen. Bij een ge­
ringere oppervlakte, die in 1959 nog voldoende zou zijn, loopt men het gevaar 
dat in de toekomst bij voortgeschreden vegetatieontwikkeling het minimumareaal 
van de vegetatie groter is dan de p.q.-grootte. Een veel grotere oppervlakte wordt 
door de heterogeniteit van de vegetatie niet toegelaten en is ook niet wenselijk 
omdat grotere proefvlakken per tijdseenheid nu eenmaal minder intensief be­
studeerd kunnen worden dan kleinere. In de uitgestrekte vegetaties van Salix 
repens op de westoever werd het minimumareaal bepaald. De resultaten zijn in 
fig. 13 lineair uitgezet omdat op deze wijze het minimumareaal duidelijker blijkt 
dan wanneer de resultaten semilogarithmisch uitgezet werden (in dit laatste geval 
werd een vrijwel rechte lijn verkregen). Hieruit bleek dat 4 m 2 groot genoeg 
was. Dit is tevens ongeveer de maximale oppervlakte, bij gelijke lengte en breedte, 
die nog goed bestudeerd kan worden zonder door het kwadraat heen te lopen, 
hetgeen nooit gedaan werd. Daar de oevers vrijwel niet betreden werden zou men, 
door de p.q.'s wel geregeld te betreden, de kans lopen een daardoor afwijkende 
vegetatieontwikkeling te registreren die dan niet meer representatief is voor de 
vegetatie in het algemeen, waarvan het een steekproef moet zijn. 
Het werken met p.q.'s die alle van dezelfde oppervlakte zijn, heeft vele voordelen, o.a. in verband 
met de bewerkingen die met de gegevens der opnamen van de transecten I en III gedaan zijn. 
Zo laat, omdat de oppervlakte gelijk is, de floristische rijkdom van de ene plek zich onmiddellijk 
vergelijken met die van een andere plek (tussen soortenrijkdom en grootte van de oppervlakte 
bestaat namelijk een verband, dat in 3e2d nader besproken wordt). 
Vrijwel alle p.q.'s van 4 m2 zijn vierkant. Slechts de p.q.'s. Ia, IIIx, a, b, c, d en e meten 
2,7 m χ 1,5 m (de grootste lengte evenwijdig aan de hoogtelijnen) vanwege het ter plaatse 
steilere talud (zie fig. 14). 
Een gering aantal p.q.'s had een andere oppervlakte dan 4 m2. Enkele p.q.'s, o.a. die waarvan 
de seizoenaspecten bestudeerd werden en die dus extra goed te overzien moesten zijn, waren 
1 m χ 1 m groot. P.q.'s van het kleinschalige transect VI waren 2 m χ 1 m groot (zie fig. 46a). 
Verder werd in een aantal gevallen, voornamelijk bij de in 1956 uitgezette p.q.'s (die 1 va? be­
sloegen) de grootte in de loop van het onderzoek gewijzigd. Toen er nog eenvoudige pionier­
vegetaties voorkwamen, was 1 m2 groot genoeg. Maar toen de vegetatie zich verder ontwikkelde, 
bleek het beter om de betreffende p.q.'s tot 4 m2 uit te breiden. Daardoor waren ze ook beter 
te vergelijken met de andere p.q.'s. 
Vrijwel alle p.q.'s zijn met één paal (meestal van hout, soms van beton) gemarkeerd; slechts 
weinig p.q.'s, o.a. diverse van transect VI, werden voor het maken van de opname opnieuw 
uitgezet vanuit nabije ingemeten punten. De plaatsen van deze palen zijn in 1968 nauwkeurig 
ingemeten en zijn aangegeven op de kaarten 4, 5, 6 en 8. De ligging der p.q.'s blijkt uit fig. 14. 
De palen vormen steeds het noordoostelijke hoekpunt van de p.q.'s (alleen p.q. Ia wijkt daarvan 
iets af, zie fig. 14) en twee zijden verlopen altijd evenwijdig aan de vegetatiezonering of de 
hoogtelijnen, hetgeen in de praktijk meestal neerkwam op de richting nno-zzw, wat ook de 
lengterichting van het meer is. Plaatselijk verlopen de twee zijden in een iets andere richting 
(overeenkomstig de anders gerichte zonering), bijvoorbeeld noord-zuid bij p.q. 37. Waar van 
een duidelijke zonering geen sprake is, zoals o.a. bij de p.q.'s 17 en 24 in het middengedeelte. 
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werden twee zijden nno-zzw gericht. In de praktijk voldeed deze werkwijze het best. De richting 
der zijden van de p.q.'s, die tot een transect behoren, wordt bepaald door de richting van het 
gehele transect, welke richting op zijn beurt weer bepaald werd door de richting van de vegetatie-
zonering; zie fig. 14. 
De afstanden tussen de p.q.'s in de transecten werd bepaald door de gevarieerdheid van de 
begroeiing. Waar het talud steiler was, zoals in het bovenste deel van de transecten III en VI en 
in transect V, liggen ze dichter opeen. Op de flauwer hellende oeverdelen werd tussen de palen 
een afstand van ongeveer 5 m aangehouden, waardoor de p.q.'s daar ongeveer S m van elkaar 
liggen. 






Fig. 14. Ligging en markering der p.q.'s. 
Situation and marking of the p.q.'s. 
Зеіс. De temporele planning van de opnamen der p.q.'s 
De meeste p.q.'s werden éénmaal per jaar opgenomen, o.a. alle p.q.'s van de 
transecten I en III. Uit de bespreking van de resultaten zal het duidelijk worden 
dat het jaarlijks opnemen van althans een belangrijk deel der p.q.'s noodzakelijk 
is. Wanneer men één of meer jaren zou overslaan, had men zeker allerlei pro-
cessen gemist die in verband met de vegetatieontwikkeling belangrijk zijn, zeker 










langrijke p.q.'s (minder belangrijk, omdat de vegetatieontwikkeling hierin nauw 
parallel liep aan die in andere p.q.'s) werd in latere jaren niet meer jaarlijks, 
maar om de paar jaar opgenomen. Ook waren er p.q.'s die in bepaalde jaren 
(tijdens zeer hoge waterstanden) niet waren terug te vinden en op te nemen. 
Een klein aantal p.q.'s werden verscheidene keren per jaar bestudeerd. Zo werden 
van I960 t/m 1968 een viertal p.q.'s, namelijk 9', 26 ( = y4 van p.q. Ib), 27 en 
32 ongeveer maandelijks opgenomen. In 1964 werd hetzelfde met de p.q.'s l i la, 
с, e, 9 en lx gedaan, alsmede met een tijdelijk p.q., dat in vegetatietype Pt lag. 
In 1965 werden de seizoenaspecten van een drietal andere tijdelijke p.q.'s na­
gegaan. Het ligt in de bedoeling om de resultaten van deze studie der seizoen­
aspecten later apart te publiceren. Als belangrijke conclusie in verband met het 
successie-onderzoek kwam hieruit naar voren, dat de opnamen der p.q.'s in de 
periode tussen begin juli en begin oktober gemaakt dienen te worden om ver­
antwoorde vergelijking der opnamen van verschillende jaren mogelijk te maken, 
hetgeen voor successie-onderzoek een voorwaarde is. In verreweg de meeste 
onderzochte vegetatietypen bleken de verschillende vegetatielagen, zowel wat de 
floristische samenstelling als wat de bedekkingsgraad betreft, gedurende deze 
periode niet of slechts in zeer geringe mate te veranderen. Ook bleek dat in het 
algemeen de vegetatie in voornoemde periode het best ontwikkeld was. In de 
p.q.'s in de mesoserie waren echter de winterannuellen in de zomer of nazomer 
geheel of grotendeels verdwenen; hierom werden deze soorten apart in het voor­
jaar genoteerd. De winterannuellen zijn in de tabellen aan de in de zomer ge­
maakte opnamen toegevoegd. 
Wel werden grote veranderingen in de periode tussen begin juli en begin oktober 
geconstateerd in p.q.'s, die 's winters geïnundeerd en dan niet of schaars begroeid 
waren, en in het zomerhalfjaar droogvielen waarna pioniervegetaties tot ont-
wikkeling kwamen. 
De p.q.'s werden in de regel opgenomen in de periode tussen eind juli en begin 
september. De verschillen tussen de opnamen van dezelfde p.q.'s uit verschillende 
jaren zijn (op die van de weinige p.q.'s na die betrekking hebben op pionier-
vegetaties) dus niet veroorzaakt door verschillen in seizoenaspect, doch een 
uitdrukking van het proces dat over langere perioden plaats vindt. Alle p.q.'s 
werden ook geregeld bestudeerd in andere jaargetijden, hoewel dan meestal geen 
opnamen gemaakt werden. Diverse waarnemingen, o.a. betreffende de inundatie-
duur, het zich vormen van aanspoelselzones, het nestelen van vogels in een p.q., 
bepaalde kiemingsverschijnselen, e.d. werden dan genoteerd. Voor het begrijpen 
van de samenhang tussen vegetatie en milieu bleken deze (o.a. winterse) waar-
nemingen zeer waardevol te zijn. 
3eld. Gevolgde methodiek bij de vegetatie-analyse 
Voor de kwantitatieve vegetatie-analyse werd in de eerste jaren van het onder-
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zoek bij de meeste p.q.'s de schaal van de gecombineerde schatting volgens 
BRAUN-BLANQUET (1951) gebruikt en voor enkele p.q.'s, waarvan de seizoenaspec­
ten bestudeerd werden, de door SEGAL & BARKMAN gemodificeerde schaal van 
BRAUN-BLANQUET (SEGAL & BARKMAN, I960), waaraan het symbool lp werd ge­
voegd, terwijl de г als + r werd genoteerd. In latere jaren werden vrijwel alle 
opnamen volgens deze schaal gemaakt, waarin de abundantie dus niet bepaald 
werd volgens tellingen van het aantal spruiten per minimumareaal, zoals 
BARKMAN, DOING 8C SEGAL (1964) later voorstelden. De hier gebruikte schaal volgt 
hieronder en kan onmiddellijk in de oorspronkelijke schaal van BRAUN-BLANQUET 
herleid worden door de letters weg te laten. 
+ г = 
+ Ρ = 
+ а = 





















aantal ind. willekeurig 
•• . . » 
1 , · I I 
1 » I I 
f I I I I 
F If II 
• 1 I I 
1 . . I I 
bedekking 
< · % 
< 1 % 
1 - 3% 
3 - 5% 
< 1 % 
i - 3% 
3 - 5% 
< 5 % 
5 - 12% 
1 2 - 25% 
2 5 - 37% 
3 7 - 50% 
5 0 - 62% 
6 2 - 75% 
7 5 - 87% 
87 - 100% 
Om verschillende redenen is in de meeste van de hier gepubliceerde opname­
tabellen de oorspronkelijke schaal van BRAUN-BLANQUET gebruikt. In de eerste 
plaats werden de p.q.'s dus niet in alle jaren volgens de „fijne" schaal opgenomen 
en het gebruik van één schaal in de tabellen maakt deze overzichtelijker. Boven-
dien waren de kwantitatieve vegetatieveranderingen voor een aanzienlijk deel 
zo groot, dat deze nog goed met de schaal van BRAUN-BLANQUET geregistreerd 
konden worden. Verder gaf de schaal van SEGAL & BARKMAN bij kwantitatieve 
berekeningen meer moeilijkheden dan die van BRAUN-BLANQUET of die van DOING 
(1954) ; zie daarvoor verder 3ele. 
Bij het schatten van het bedekkingspercentage, zowel per soort als van gehele 
vegetatielagen, werd steeds uitgegaan van de reële bedekking door de afzon-
derlijke spruiten en niet van de contour-bedekking door totale individuen, c.q. 
populaties, zoals BRAUN-BLANQUET (1951, 1964) aangeeft. In verband met het 
successie-onderzoek bleek het noteren van de reële bedekking veel belangrijker te 
zijn. Wanneer er buiten de moslaag meer dan één vegetatielaag aanwezig was, bij-
voorbeeld een lage en een hoge kruidlaag of een kruid- en een struiklaag, werd 
ook de totale bedekking van deze lagen genoteerd. 
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Om de door BOERBOOM (1960b) vermelde redenen werden de sociabiliteitscijfers 
in de latere jaren meestal niet meer genoteerd. Slechts wanneer plaatselijk af-
wijkingen van de „normale" sociabiliteit optraden, werd dit aangetekend. In de 
tabellen is vermelding van de sociabiliteit geheel achterwege gelaten, o.a. ook 
omdat dit de overzichtelijkheid van de tabellen bevordert. Eveneens werden hier-
in om laatstgenoemde reden fenologische aanduidingen weggelaten. 
De opnamen der p.q.'s werden in eerste instantie gemaakt zonder van te voren 
de opnamen van het voorgaande jaar te raadplegen, opdat de kwantitatieve 
schattingen zo objectief mogelijk zouden geschieden en niet beïnvloed zouden 
worden door die van een jaar geleden. Na het maken van de opname werd deze 
wel met de voorgaande vergeleken en werd het p.q. nogmaals grondig nagezocht 
op eventueel verdwenen soorten. Bij soorten, die slechts als enkele kleine indivi-
duen voorkwamen, werden meestal de coördinaten van de groeiplaatsen binnen 
het p.q. genoteerd, hetgeen een goed hulpmiddel was om zo volledig mogelijke 
opnamen te verkrijgen. 
Wanneer een p.q. heterogeen begroeid was, werd het toch als één geheel op-
genomen. In diverse gevallen werden de verschillend begroeide delen van het 
p.q. ook nog apart opgenomen. Dit gaf steeds geringe verschillen in soorten-
samenstelling omdat de heterogeniteit in de eerste plaats steeds van strukturele 
aard was en o.a. vaak veroorzaakt werd doordat in een deel van het p.q. een 
Hippophaë-struik groeide of dat Lycopus europaeus of Mentha aquatica facies-
vormend optraden. 
Wat soortensamenstelling betrof mocht men deze p.q.'s „homogeen" noemen en 
derhalve zijn de berekeningen, die met de gegevens van de p.q.'s uitgevoerd zijn, 
zeker verantwoord. 
3ele. Over de kwantificering van de symbolen der gecombineerde schatting 
Wanneer men zich bij berekeningen niet alleen beperken wil tot de floristische 
verschillen in het opnamenmateriaal, maar daarin ook de verschillen in bedek-
kingsgraad gaat betrekken, moet men de symbolen van de gecombineerde schat-
ting „vertalen" in waarden die zo goed mogelijk met de reële bedekkingswaarden 
overeen komen. Men kan hiertoe voor de schaal van BRAUN-BLANQUET de ge-
middelde bedekkingsgraden (in procenten uitgedrukt) gebruiken, zoals door 
TÜXEN 8c ELLENBERG (1937) is voorgesteld. Er kleven echter enige bezwaren aan 
deze waarden. Ten eerste wordt door deze gemiddelde waarden (tot op halve 
procenten nauwkeurig berekend) een grotere nauwkeurigheid gesuggereerd, dan 
op grond van de grove uitgangsschaal verantwoord is. Tevens is het rekenen 
met deze waarden (bij handwerk) zeer tijdrovend, vooral wanneer men van vele 
reeksen opnamen kwantitatieve similariteits- of differentiequotiënten wil be-
rekenen. Verder is het de vraag of deze gemiddelde waarden wat de inhoud van 
deze term betreft wel juist zijn. Uit het gebruik van de fijnere schaal volgens 
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SEGAL & BARKMAN bleek bijvoorbeeld het werkelijke gemiddelde van het symbool 
2 bij een lager percentage te liggen dan 15% (het ligt waarschijnlijk in de buur t 
van 12%) . Wellicht wijken ook de werkelijke gemiddelde bedekkingsgraden der 
overige symbolen af van de gemiddelden volgens T Ü X E N & ELLENBERG, doch 
waarschijnlijk is de afwijking bij symbool 2 groter dan bij de symbolen 3, 4 en 5 
omdat naast 2a en 2b ook nog 2m voorkomt. 
Met bovengenoemde bezwaren rekening houdend, werd in deze studie voor 
berekeningen met eenvoudige „handmethodes" gebruik gemaakt van de schaal, 
die in de middelste kolom staat vermeld. De verhoudingen tussen deze waarden 
komen nauw overeen met die tussen de gemiddelde bedekkingsgraden van 
































In verband met het rekenwerk biedt het werken met hele getallen onder de 10 
grote voordelen en van de mogelijke getallenreeksen kwam de reeks van kolom 2 
verreweg het beste overeen met de gemiddelde bedekkingswaarden. De symbolen 
1 en + werden hierdoor als 0 gekwantificeerd. Voor het rekenen met hand-
methodes is dit geen bezwaar. Wanneer men echter zowel berekeningen gebaseerd 
op de bedekkingsgraad als berekeningen op floristische basis door een computer 
wil laten uitvoeren en daarbij voor beide berekeningen dezelfde ponskaarten wil 
gebruiken, is dit wel bezwaarlijk. He t is namelijk niet mogelijk om door de 
computer soorten met een 0 (vanwege het symbool + of 1) in het andere geval 
als 1 ( = soort aanwezig) te laten lezen. Alle in een opname aanwezige soorten 
dienen in zulke gevallen meegerekend te worden en derhalve moeten alle sym-
bolen een waarde hebben die groter is dan 0. Een dergelijke schaal heeft Van 
der Maarel (mond. med.) opgesteld (vermeld in de derde kolom) en deze werd 
hier voor computerbewerkingen gebruikt. Daar vooral de lagere symbolen sterk 
overgewaardeerd zijn, is deze schaal met betrekking tot de bedekkingsgraden niet 
zuiver kwantitatief meer. Maar wanneer men tot hele getallen onder de 10 is 
beperkt, biedt deze schaal de beste mogelijkheden om nog zoveel mogelijk van 
het kwantitatieve aspect tot u i tdrukking te brengen. De schaal van SCHWICKERATH 
(1931) wijkt sterker af van de verhoudingen der gemiddelde bedekkingsgraden 
dan de hierboven genoemde schalen, en in nog sterkere mate wijkt de schaal 
hiervan af die BARKMAN, DOING & SEGAL (1964) voorstelden. 
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Verder moet vermeld worden dat de schaal van BRAUN-BLANQUET zich niet zo 
goed leent voor kwantitatieve bewerkingen vanwege de grote intervallen tussen 
de symbolen. 
Hoewel de fijnere schaal van SEGAL & BARKMAN of van BARKMAN, DOING & SEGAL 
kleinere intervallen heeft, is een juiste kwantificering door middel van lage hele 
getallen moeilijker dan bij de schaal van BRAUN-BLANQUET. Om vlug en toch vrij 
exact te werken is de beste schaal nog die van DOING KRAFT (1954), die o.a. het 
grote voordeel heeft, dat de symbolen tegelijk de kwantitatieve bedekkingswaar-
den zijn (op r, p , a en m n a ) , zodat de symbolen niet omgerekend behoeven te 
worden. Achteraf beschouwd zou aan deze schaal de voorkeur gegeven zijn bij 
de aanvang van het vegetatiekundige onderzoek van het Grote Vogelmeer, doch 
toen de behoefte aan deze schaal ontstond waren alle p.q.'s al een aantal jaren 
volgens de schaal van SEGAL 8C BARKMAN opgenomen en leek het beter hierin geen 
veranderingen te brengen. 
3e2. Uitwerkingsmethoden en enige hiermee verband houdende beschouwingen 
en begrippen 
In de volgende tekst komen diverse formules aan de orde. Om deze zo goed 
mogelijk met elkaar te kunnen vergelijken, zijn in de verschillende formules 
zoveel mogelijk dezelfde symbolen (met dezelfde betekenis) gebruikt. Deze wijken 
vaak af van de symbolen, die de auteurs, waaraan bepaalde formules ontleend 
zijn, gebruiken. 
3e2a. Over verschil of ruimtelijke variatie en de bepaling ervan 
Op basis van hetgeen in 3c is meegedeeld over patroon en proces, kunnen deze 
twee aspecten in eerste instantie benaderd worden met behulp van het begrip 
„ongelijkheid". Eerst zal de ongelijkheid in de ruimte aan de orde komen, daarna 
die in de tijd. 
Betreffende de ongelijkheid in de ruimte spreken we van verschil, heterogeniteit 
of ruimtelijke variatie. He t patroon wordt onderzocht door verschillende plekken 
(hier: meestal een reeks p.q.'s in een transect) met elkaar te vergelijken. Treffen 
wij veel verschillen aan tussen deze plekken, dan is de variatie groot. Zijn er geen 
verschillen aangetroffen dan spreken wij van gelijkheid of homogeniteit, dat 
als een speciaal geval van heterogeniteit wordt beschouwd, namelijk wanneer 
deze = 0 is. In het volgende zullen wij het steeds hebben over de verschillen in 
de vegetatie. Wanneer wij deze door middel van kwadraten onderzoeken, maken 
we onderscheid tussen de inwendige en de uitwendige variatie. De inwendige 
variatie heeft betrekking op de verschillen binnen een kwadraat. Als maat voor 
deze variatie kan men de soortenrijkdom van da t kwadraat hanteren. De uit-
wendige variatie heeft betrekking op de verschillen tussen de kwadraten onderl ing 
en komt in een grootschaliger patroon tot ui tdrukking. 
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Omdat het patroon zowel bepaald wordt door aspecten van verschil als door 
aspecten van overeenkomst, wordt het juist geacht om de mate van verschil of 
heterogeniteit relatief uit te drukken ten opzichte van het maximale verschil. 
Hiervoor werd de volgende formule verkozen, omdat deze in dit opzicht correct 
is en bovendien gemakkelijk hanteerbaar is. 
ds 
D8 = , waarin: 
a + b 
ds = het aantal niet gemeenschappelijke soorten of de som van de absolute 
waarden der verschillen tussen de (eventueel getransformeerde) bedek-
kingswaarden of frequentiepercentages der soorten van twee kwadraten of 
van twee reeksen kwadraten, 
a = het totaal aantal soorten of de som van de (eventueel getransformeerde) 
bedekkingswaarden of frequentie-percentages van alle soorten van het ene 
kwadraat of van de ene reeks kwadraten, 
b = idem dat van het andere kwadraat of van de andere reeks kwadraten. 
De (Difference in space) wordt hier met „verschilquotiënt" of „differentiequo-
tiënt" aangeduid. Wij onderscheiden verschillende differentiequotiënten: het 
floristische differentiequotiënt (D8-flor.; gebaseerd op floristische verschillen), het 
bedekkings-differentiequotiënt (D8-cov.; gebaseerd op verschillen in bedekkings-
graad of coverage) en het frequentie-differentiequotiënt (De-freq.; gebaseerd op 
verschillen in frequentiepercentages). Analoog onderscheiden we ook d8-flor., 
de-cov. en de-freq. In plaats van de term differentiequotiënt kan ook de term 
„distantie" (VAN DER MAAREL, 1966b) gebruikt worden, omdat dit quotiënt 
grafisch als afstand kan worden uitgezet (zie bijvoorbeeld fig. 17 in 3e3b). Met 
behulp van Ds, en ook met behulp van d8 (zijnde een maat voor de absolute 
hoeveelheid verschil; de-flor. is identiek aan de maat Im van VAN DER MAAREL, 
1966b), kunnen de kwadraten (of reeksen kwadraten) paarsgewijs met elkaar 
vergeleken worden. Voor een reeks kwadraten kan men het gemiddelde van alle 
D8-waarden (berekend voor alle combinaties van twee kwadraten) berekenen. 
Deze gemiddelde waarde, die als Dem uitgedrukt wordt, is dus een maat voor de 
relatieve heterogeniteit binnen een reeks kwadraten. Dem komt ongeveer overeen 
met de beta-diversiteit van WHITTAKER (1969; zijn alpha-diversiteit heeft betrek-
king op hetgeen hiervoor met inwendige variatie is aangeduid). Op dezelfde wijze 
kan men het gemiddelde (dem) bepalen van alle d8-waarden; dit is dus een maat 
voor de absolute hoeveelheid verschil binnen een reeks kwadraten. Wanneer vege-
taties met elkaar vergeleken worden die sterk in soortenrijkdom uiteenlopen, 
kan men dit beter doen d.m.v. D8-flor. dan d.m.v. d8-flor.: in zeer soortenarme 
vegetaties weegt een verschil van één of enkele soorten relatief zwaarder dan in 
soortenrijke vegetaties. Als vegetaties niet veel in soortenrijkdom verschillen, 
maakt het niet veel uit of men ze d.m.v. D8-flor. of d.m.v. de-flor. vergelijkt. 
Wanneer de grafieken van Dem-flor. en van d8m-flor. met elkaar vergeleken 
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werden, bleek dat de laatste, in tegenstelling tot de eerste, steeds sterk parallel 
liep aan de grafiek van de soortenrijkdom (zie fig. 19, 22 en 24 in ЗеЗсІ). Omdat 
Dum-flor. in bepaald opzicht onafhankelijk is van de soortenrijkdom gaf deze 
maat nieuwe informatie over de ruimtelijke variatie. D
e
 (floristisch gebruikt) is 
het complement van het similariteitsquotiënt van SBRENSEN (1948) : 
2c 
С = , waarin: 
а + b 
с = het aantal gemeenschappelijke soorten van twee kwadraten, 
а = het totaal aantal soorten van het ene kwadraat, 
b = idem dat van het andere kwadraat. 
Deze formule werd door SBRENSEN alleen op floristische basis toegepast, doch 
kan ook op basis van de bedekkingsgraad of van de frequentiepercentages (zoals 
D8) toegepast worden. Wanneer in de formule met frequenties wordt gewerkt, 
is deze identiek aan die van GLEASON (1920). 
Zowel de waarden van D
s
 als van С variëren van 0 tot 1. Omdat het in de 
praktijk gemakkelijker is te werken met getallen tussen 0 en 100 werd de formule 
van De uitsluitend toegepast als: 
d. 
DB = . 100 
a -f b 
Het differentiequotiënt had men ook op een andere wijze dan hierboven kunnen 
berekenen, o.a. op een manier waarbij dit het complement is van het similari-
teitsquotiënt van JACCARD (1902). Omdat de noemer in deze formule echter min-
der gemakkelijk te berekenen is, werd deze hier niet gebruikt. Tussen de formules 
van JACCARD en SORENSEN is overigens geen principieel verschil, omdat bij een 
bepaalde waarde van С volgens JACCARD altijd een bepaalde waarde van С volgens 
S0RENSEN behoort (en evenzo geldt dit voor de complementaire differentiequo­
tiënten) . 
Behalve door middel van D8 en ds zijn er nog andere mogelijkheden om de 
heterogeniteit in de vegetatie tot uitdrukking te brengen (en zie ook daarover 
3e2c en 3e2d). Zo gebruikt ORLOCI (1966) hiervoor de Euclidische afstand. De 
formule hiervan (op basis van de stelling van Pythagoras) luidt: 
Djh = [(Xlj - Xlh)2 + (X2j - X2h)2 + + (XNj- XNh)2]'/j 
- Г
 N
 2 1 * 
= [ Σ (x¡j - Xih) J , waarin: 
xij, X2j XNj de presen ties of de (eventueel getransformeerde) bedekkings-
waarden of frequentie-percentages zijn van de soorten xi, X2 XN in kwa-
draat j . 
xih, X2h XNh idem die van de soorten xi, X2 XN in kwadraat h. 
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Djh is de Euclidische afstand tussen de kwadraten j en h. Daar voor het uitvoeren 
van vele distantieberekeningen met de „handmethode" de Euclidische afstand 
veel meer tijd vergt, werd in dergelijke gevallen de formule voor D8 gebruikt, 
temeer daar met beide formules overeenkomstige resultaten werden verkregen. 
Wel werd de Euclidische afstand gebruikt bij het ordineren van een aantal 
opnamen, waarbij gebruik werd gemaakt van een computer (zie 3e2e en 3e3d). 
Hierbij werd de Euclidische afstand gedeeld door het aantal soorten, waardoor 
de heterogeniteit per soort werd uitgedrukt. Dit is juister, wanneer men soorten-
arme en soortenrijke vegetaties met elkaar gaat vergelijken. De toegepaste formule 
luidde aldus: 
Γ Ι N 2 1 * 
Djh = L Ñ Σ («у - «ih) J 
n
 i = l 
3e2b. Over verandering of temporele variatie en de bepaling ervan 
Betreffende de ongelijkheid in de tijd spreken wij van verandering of temporele 
variatie. Het proces wordt onderzocht door twee of meerdere toestanden van 
eenzelfde plek te vergelijken. Wanneer in de tijd veel verschillen worden gecon­
stateerd, is de temporele variatie groot. Zijn er geen verschillen opgetreden, dan 
spreken wij van constantie, dat als een bijzonder geval van veranderlijkheid wordt 
beschouwd met de waarde 0. 
Het proces wordt zowel bepaald door aspecten van verandering als door aspecten 
van constantie. Daarom wordt het juist geacht om de grootte van de verandering 
relatief uit te drukken ten opzichte van het maximale verschil. Hiervoor kunnen 
we dezelfde formule toepassen als die in 3e2a, waarbij enkele symbolen iets 
anders geschreven worden: 
dt 
Dt = , waarin: 
ai + аг 
dt = het aantal niet gemeenschappelijke soorten of de som van de absolute 
waarden der verschillen tussen de (eventueel getransformeerde) bedek­
kingswaarden of frequentiepercentages der soorten van twee toestanden 
van een kwadraat of van een reeks kwadraten, 
ai = het totaal aantal soorten of de som van de (eventueel getransformeerde) 
bedekkingswaarden of frequentiepercentages van alle soorten van de 
eerste toestand van een kwadraat of van een reeks kwadraten, 
аг = idem dat van de tweede toestand van een kwadraat of van een reeks 
kwadraten. 
Dt (Difference in time) wordt „veranderingsquotiënt" genoemd. Wij onder-
scheiden verschillende veranderingsquotiënten: het floristische veranderingsquo-
tiënt (Dt-flor.; gebaseerd op floristische veranderingen), het bedekkings-verande-
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ringsquotiënt (Dt-cov.; gebaseerd op veranderingen in bedekkingsgraad) en het 
frequentie-veranderingsquotiënt (Dt-freq.; gebaseerd op veranderingen in fre-
quentie-percentages) . Analoog onderscheiden we ook dt-flor., dt-cov. en dt-freq. 
Door middel van Dt, en ook door middel van dt, (zijnde een maat voor de absolute 
hoeveelheid verandering), kunnen de verschillende toestanden van een kwadraat 
of van een reeks kwadraten paarsgewijs met elkaar vergeleken worden. Van een 
reeks kwadraten kan men het gemiddelde van Dt over een bepaalde periode 
berekenen; deze waarde is dan een maat voor de gemiddelde relatieve verandering 
die er heeft plaats gevonden. Ook kan men het gemiddelde van Dt berekenen 
over een reeks perioden van een bepaald kwadraat; dit geeft dan de gemiddelde 
relatieve verandering aan die er in een bepaald kwadraat over een reeks perioden 
heeft plaats gevonden. Dit laatste gemiddelde werd hier berekend uit alle Dt's 
van telkens twee opeenvolgende jaren. Beide gemiddelden worden uitgedrukt 
als Dtm, doch uit de betreffende grafiek en tekst blijkt wel om welk gemiddelde 
het gaat. 
Op dezelfde manieren kan men het gemiddelde (dtm) berekenen van alle dt-
waarden; dit is dus een maat voor de gemiddelde absolute hoeveelheid verande-
ring. Wanneer men de veranderingen in soortenarme vegetaties gaat vergelijken 
met die in soortenrijke begroeiingen, kan men beter Dt-flor. dan dt-flor. toe-
passen: in eerstgenoemde vegetaties weegt een verandering van één of enkele 
soorten relatief zwaarder dan in laatstgenoemde. Bij vergelijking van ongeveer 
even soortenrijke begroeiingen maakt het niet veel uit welke maat men neemt. 
Daar we boven zagen, dat veranderingen in de vegetatie op diverse manieren 
uitgedrukt kunnen worden, zijn er verschillende soorten van veranderlijkheden 
te onderscheiden. We kunnen de floristische veranderingen, die dus plaats vinden 
op het soortenniveau, aanduiden met „soortenveranderlijkheid". Dt-flor. is dan 
een maat voor de relatieve en dt-flor. voor de absolute soortenveranderlijkheid. 
Dt-cov. en dt-cov. kunnen we als een maat zien voor respectievelijk de relatieve 
en de absolute „soortenmassaveranderlijkheid". Met de eerste komt de „Arten-
wechsel" van KNAPP (1967) overeen. In deze massa kunnen aantallen individuen 
een meer of minder belangrijke rol spelen (vergelijk een grasland en een bos). 
Gebaseerd op de aantallen individuen per soort kunnen we een relatieve en een 
absolute „aantallen-veranderlijkheid" onderscheiden, die we respectievelijk in 
Dt-num. (het aantallen veranderingsquotiënt) en in dt-num. kunnen uitdrukken. 
Wanneer de aantallen per soort gelijk zijn gebleven, kunnen er op individuen-
niveau nog wel veranderingen zijn opgetreden. Gebaseerd op de individuen zelf 
kunnen we dus nog een relatieve en een absolute „individuen-veranderlijkheid" 
onderscheiden. Deze kunnen we respectievelijk uitdrukken in Dt-ind. (het indivi-
duenveranderingsquotiënt) en in dt-ind. In de volgorde van soorten — via aan-
tallen — naar individuen-veranderlijkheid kunnen veranderingen dus steeds fijner 
geregistreerd worden (zie ook VAN DER MAAREL & VAN LEEUWEN, 1967). Het hangt 
van de grootte van de veranderingen en van de aard van het studie-object af, 
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welke soort veranderlijkheid het beste als parameter gekozen kan worden. 
In de vegetatiekunde zijn tellingen van aantallen individuen meestal moeilijk 
uit te voeren en voor gehele vegetaties hebben de aantallen- en individuen-
veranderlijkheid dan ook geen praktische betekenis. Wel kunnen deze goed toe-
gepast worden voor afzonderlijke plantesoorten waarvan de individuen duidelijk 
te onderscheiden zijn (zie 3£1). Betreffende de overblijvende planten van deze 
laatste categorie kunnen we ook een relatieve of absolute bloeiveranderlijkheid 
onderscheiden, die neerkomt op de relatieve of absolute verandering van vege-
tatieve naar bloeiende exemplaren en omgekeerd (zie 3fl). Het jaarlijks bepalen 
van de bloeiveranderlijkheid naast de individuen- en aantallenveranderlijkheid 
van daarvoor in aanmerking komende plantesoorten zou wel eens belangrijke 
informatie kunnen verschaffen over veranderingen in het milieu. Het is bekend, 
dat vooral Orchidaceeën van jaar tot jaar nogal grote veranderingen in het aantal 
bloeiende planten te zien kunnen geven (zie o.a. WELLS, 1967), die zeer waar-
schijnlijk door milieuveranderingen worden veroorzaakt. 
De term veranderlijkheid is hierboven steeds gebruikt in relatie tot de verande-
ringen in de vegetatie en in al deze gevallen kunnen we spreken van „vegetatie-
veranderlijkheid". Daarnaast onderscheiden we ook de „milieu-veranderlijkheid", 
die bepaald kan worden door veranderingen in de diverse milieufactoren te 
meten. In deze studie heeft de term veranderlijkheid speciaal betrekking op de 
veranderingen die van jaar tot jaar of over langere perioden optreden, dus niet 
op de veranderingen die binnen een jaar plaats vinden. Beide soorten verande-
ringen zijn een onderdeel van de totale vegetatie-, respectievelijk milieudynamiek, 
waaronder het geheel aan gebeurtenissen verstaan wordt die binnen de vegetatie, 
respectievelijk het milieu optreden (zie voor de term dynamiek ook 3c). In het 
algemeen zal de vegetatieveranderlijkheid hoog, respectievelijk laag zijn wanneer 
de milieuveranderlijkheid hoog, respectievelijk laag is. In beide gevallen kan de 
totale milieudynamiek zich op een hoger of lager niveau bevinden, welk niveau 
in het laatste geval ongeveer constant is. 
Daar de term „instabiliteit" vaak wordt gebruikt in de betekenis van verander-
lijkheid (zie o.a. TANSLEY 8C CHIPP, 1926) en de term „stabiliteit" in de tegen-
gestelde betekenis, en wel van constantie (zie o.a. MARGALEF, 1968: stabiliteit is 
constantie in aantallen), wordt hier op deze termen even nader ingegaan. De 
oorspronkelijke betekenis van stabiel, respectievelijk instabiel is: moeilijk, res-
pectievelijk gemakkelijk uit zijn evenwicht te brengen. Ofschoon „gemakkelijk 
uit zijn evenwicht te brengen" en „veranderen" nauw met elkaar verband houden, 
is dit niet hetzelfde. De auteur is dan ook van mening, dat de verschillende 
betekenissen van de woorden stabiliteit en instabiliteit gemakkelijk aanleiding 
kunnen geven (en al hebben gegeven) tot misverstanden. Daarom wordt het beter 
geacht om de voornoemde termen alleen in hun oorspronkelijke betekenis te 
gebruiken. Met stabiel of instabiel wordt in de eeerste plaats aangegeven in hoe-
verre een vegetatie of oecosysteem bestand is tegen uitwendige beïnvloedingen of 
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storingen. Ook ODUM (1969) gebruikt beide termen in deze betekenis („stability 
is resistance to external perturbations"). Naast deze uitwendige kan men ook een 
z.g. inwendige (in-) stabiliteit onderscheiden, die samenhangt met de mate van 
zelfregulatie van een oecosysteem. Wanneer in een vegetatie of oecosysteem slechts 
het veranderen of het gelijk blijven op zichzelf bestudeerd worden, zijn de termen 
veranderlijkheid, respectievelijk constantie juister. De mate van instabiliteit van 
een vegetatie blijkt pas uit een vergelijking van de vegetatieveranderlijkheid met 
de milieuveranderlijkheid. 
3e2c. De zeldzaamheidswaarde (R) 
Zoals het gemiddelde van Da de mate van heterogeniteit met betrekking tot de 
kwadraten aangeeft, kan binnen eenzelfde reeks kwadraten ook de mate van 
heterogeniteit met betrekking tot de soorten uitgedrukt worden. Voor dit laatste 
bestond tot nog toe geen eenvoudige maat. Wel bestond er een maat, die positief 
met de homogeniteit, en dus negatief met de heterogeniteit, gecorreleerd is, 
namelijk de frequentie (f). Onder deze term wordt hier, in navolging van o.a. 
CAIN SC CASTRO (1959) en MEYER DREES (1951) verstaan: de verhouding (in pro-
centen uitgedrukt) tussen het aantal monstervakjes (kwadraten), waarin een soort 
gevonden is, en het totale aantal vakjes. De term frequentie wordt hier dus niet 
gereserveerd voor het gebruik binnen één associatieindividu, zoals BRAUN-
BLANQUET (1951, 1964) aangeeft. Omdat bij het onderzoek, waarin de heterogeni-
teit centraal staat, behoefte werd gevoeld aan een maat die positief met de 
heterogeniteit gecorreleerd is, werd de zeldzaamheidswaarde gecreëerd, die hier 
met R (rarity value) aangeduid wordt. De heterogeniteit, waar het hier om gaat, 
is die welke positief gecorreleerd is met de soortsdiversiteit (zie verder in deze 
paragraaf) ; uit 3e2d zal blijken dat er ook nog andere heterogeniteitstypen zijn. 
Een soort die binnen een reeks kwadraten slechts éénmaal voorkomt, heeft de 
hoogste waarde voor R; een dergelijke soort levert de hoogste bijdrage tot de 
heterogeniteit van voornoemd type. Wanneer een soort in alle kwadraten voor-
komt is R = 0; zo'n soort levert geen bijdrage tot de heterogeniteit. 
De zeldzaamheidswaarde kan op verschillende manieren worden uitgedrukt. Ten 
eerste kan deze uitgedrukt worden als het complement van de frequentie. De 
zeldzaamheidswaarde komt dan neer op de verhouding (in procenten uitgedrukt) 
tussen het aantal kwadraten, waarin een soort niet voorkomt, en het totale aantal 
kwadraten. In kortere vorm aldus uitgedrukt: 
Ra = 100-fa (in % % ) , waarin: 
Ra = de zeldzaamheidswaarde van soort a. 
fa = de frequentie van soort a. 
Tot nog toe hebben we het gehad over de zeldzaamheid in ruimtelijke situaties. 
In dit geval spreken we van Rs (rarity value in space). In deze studie werd ook 
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de gemiddelde zeldzaamheidswaarde per soort bepaald (Rem), die dus gelijk, is 
aan 100 — f m (fm = de gemiddelde frequentie per soort). Rsm is dus een maat 
voor de heterogeniteit van een reeks kwadraten die gebaseerd is op de gemiddelde 
verdeling van de soorten over deze reeks. Een hoge waarde voor Rem duidt op 
relatief veel zeldzame soorten, dus op veel soorts-patroon, veel ruimtelijke variatie 
en een grote heterogeniteit. 
Wanneer wij overgaan tot het tijdsaspect, kunnen we ook daarin de zeldzaam-
heidswaarde berekenen. Deze heeft dan betrekking op een reeks toestanden van 
eenzelfde kwadraat. Hier spreken wij van de zeldzaamheidswaarde in de tijd. 
geschreven als Rt (rarity value in time). Een soort, die over een bepaalde periode 
slechts éénmaal in een kwadraat is voorgekomen, heeft de hoogste waarde vooi 
Rt, terwijl Rt = 0 voor een soort, die gedurende de gehele periode in een 
kwadraat gegroeid heeft. Rt kan men uitdrukken als de verhouding (in procenten 
uitgedrukt) tussen het aantal toestanden (opnamen van één kwadraat) waarin 
een soort niet voorkwam, en het totale aantal toestanden. Rt is dus het comple-
ment van de „frequentie in de tijd" (de term frequentie wordt taalkundig eigen-
lijk hier pas in zijn oorspronkelijke en meest juiste, namelijk temporele, betekenis 
gebruikt!). 
Het gemiddelde van alle Rt's, geschreven als Rtm, wordt in deze studie naast 
Dtm als maat voor veranderlijkheid gebruikt en is dus gebaseerd op de gemiddelde 
verdeling van de soorten over een reeks toestanden. Wanneer de waarde voor 
Rtm hoog is, wijst dit op veel verandering: de soorten hebben gemiddeld slechts 
korte tijd in het kwadraat gegroeid. Een lage waarde voor Rtm duidt daarentegen 
op een geringe soortenveranderlijkheid. 
De zeldzaamheidswaarde kan ook uitgedrukt worden op een wijze, die aansluit bij de informatie-
theorie (en wordt hier dan als R' aangeduid), namelijk als: 
h 
R'a = 21og , waarin: 
sa 
R'a = de zeldzaamheidswaarde van soort a. 
$t = het totaal aantal kwadraten (monsters, samples). 
sa = het aantal kwadraten waarin soort a voorkomt. 
R' wordt hier dus logarithmisch uitgedrukt en is gelijk aan het aantal bits (binary digits), dat 
nodig is om een kwadraat met soort a uit een reeks kwadraten te selecteren. We hebben het 
hier over ruimtelijke situaties, dus over R'e. In het volgende voorbeeld stellen wij ons een reeks 
voor van 4 kwadraten, waarin 4 soorten op de volgende wijze voorkomen: 
kwadraat 1 2 3 4 
soort a + 
soort b -f + 
soort с + + + 
soort d + + + + 
Om het kwadraat met soort а (1 χ voorkomend) uit een reeks van 4 kwadraten te selecteren, 
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zijn gemiddeld 2l0g </i = 2 bits nodig In het selectieproces wordt eerst een keuze gemaakt 
tussen de groepen kwadraten (1 en 2) en (3 en 4) Vervolgens wordt een tweede keuze gemaakt, 
namelijk tussen 1 en 2 Het aantal bits geeft dus het gemiddelde aantal beslissingen aan (in 
keuzen tussen telkens twee mogelijkheden) dat nodig is voor de selectie van een kwadraat met 
de betreffende soort Zo is voor het selecteren van een kwadraat met soort b gemiddeld 
2log *li = 1 bit nodig Vervolgens is voor de selectie van een kwadraat met soort с gemiddeld 
21°6 'lì = 0,4 bit nodig en voor een kwadraat met soort d 2log </< = 0 bits In verband 
met het selectieproces introduceert soort a dus een maximale onzekerheid, bij een willekeurige 
keuze heeft men de meeste kans dat men een kwadraat zonder soort a treft Soort d introduceert 
in dit opzicht een minimale onzekerheid, iedere keuze is raak Nu is een selectie proces iets wat 
tot het gebeuren in de tijd hoort, terwijl een reeks kwadraten een ruimtelijke situatie vertegen 
woordigt Wanneer wij bovenvermelde kwadraten vanuit ruimtelijk gezichtspunt bezien, blijkt 
kwadraat 1 door soort a geheel gedetermineerd te zijn, wanneer we een kwadraat met soort a 
hebben is er geen andere mogelijkheid dan dat dit kwadraat 1 is 
Deze determinerende waarde daalt vervolgens bij de andere soorten en is bij d minimaal de 
aanwezigheid van deze soort in een kwadraat verschaft geen enkele informatie omtrent het num 
mer van het kwadraat Een hoge waarde van R's (dus een zeldzame soort) betekent dus een 
grote ruimtelijke gedetermineerdheid en tegelijkertijd een grote mate van onzekerheid om de 
betreffende soort bij toeval aan te treffen 
Evenals Rem kan men ook R Bm berekenen Ook kan men per kwadraat de som van alle 
R8 waarden der in het kwadraat voorkomende soorten bepalen Deze som geeft dan de totale 
selectiewaarde aan op grond waarvan het betreffende kwadraat geselecteerd kan worden Is deze 
waarde lager dan het aantal bits dat nodig is om een bepaald kwadraat uit een reeks te selee 
teren, dan betekent dit dat er op basis van de er voorkomende soorten geen volledige selectie 
mogelijk is (wanneer daarbij niet het ontbreken van soorten wordt betrokken) 
Op dezelfde manier als Rt kan ook R t onderscheiden worden In ons voorbeeld dient men dan 
in plaats van kwadraat „toestand ' te lezen en soort a is dan een in de tijd zeldzame soort, die 
op verandering duidt, en soort d een konstante soort 
Of men R of R' toepast hangt af van het doel dat men zich stelt De waarden 
voor R variëren van 0-100. De minimale waarde voor R' is eveneens = 0, doch 
de maximale waarde varieert en hangt af van het aantal kwadraten. In R'em 
worden de zeldzame soorten „overgewaardeerd" vergeleken bij R4m, vooral wan-
neer het aantal kwadraten groot is Bij wijze van experiment werden zowel Rem 
als R'sm voor de transecten I en III per jaar berekend, doch dit leverde grafieken 
op die nauw parallel liepen. Daarom zijn in ЗеЗс alleen de waarden van R8m 
vermeld 
Wanneer RSm (of R'em) vergeleken wordt met de diversiteitsformule, die oa. 
door MARCALEF (о а 1958, 1961, 1968) veelvuldig is toegepast, namelijk: 
N! 
I = 2log , waarin. 
Ni! N2! N3! . . . N 8 ! 
1 = diversiteit (ook wel „informatie" genoemd) 
N = het totaal aantal individuen 
N1 = het aantal individuen van soort 1 
N2 = het aantal individuen van soort 2 enz 
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dan blijken beide positief gecorreleerd te zijn. Een soort die slechts door één 
individu vertegenwoordigd is, geeft een 1 in de noemer van bovenstaande formule 
en levert daarmee de hoogste bijdrage aan I. Ofschoon R8m betrekking heeft op 
soorten en niet op individuen, is het meestal toch zo dat zeldzame soorten door 
relatief weinig individuen vertegenwoordigd zijn en in het algemeen zullen dus 
de zeldzame soorten de hoogste bijdrage aan I leveren (zie ook 3e2d). 
Ofschoon R en D in de meeste gevallen positief gecorreleerd zullen zijn (beide 
zijn uitdrukkingen van heterogeniteit), hoeft dit niet altijd zo te wezen; als dit 
wel zo zou zijn behoefde R niet naast D onderscheiden te wordenl Om dit 
duidelijk te maken nemen we als voorbeeld twee reeksen kwadraten met een 
gelijke waarde voor R8m. Nu zijn in de ene reeks de meeste zeldzame soorten in 
slechts enkele kwadraten opgehoopt, terwijl ze in de andere reeks regelmatig 
over de kwadraten verspreid zijn. In het eerste geval zal men een lagere waarde 
voor Dem vinden dan in het laatste geval: ten gevolge van de ophoping van 
zeldzame soorten in enkele kwadraten in het eerste geval is de heterogeniteit 
tussen de vele overige kwadraten daar veel lager! Op dergelijke wijze zijn situaties 
te bedenken, waarbij twee reeksen kwadraten eenzelfde waarde voor Dsm hebben, 
maar een verschillende waarde voor R8m. Uit de in ЗеЗс te bespreken resultaten 
van de transecten I en III zal blijken, dat de grafieken van RSm en DSm, en ook 
die van Rtm en Dtm, meestal wel, doch niet altijd parallel lopen. 
3e2d. Over het gebruik en de waarde van enige diversiteits- en heterogeniteits-
formules voor de vegetatiekunde 
Onder „diversiteit" worden een aantal begrippen verstaan, die allemaal neer­
komen op de mate aan ruimtelijke variatie of heterogeniteit. Hier beperken we 
ons tot de soortsdiversiteit, waaronder zowel de verdeling der individuen over 
de soorten verstaan wordt als de verdeling van het oppervlak over de soorten 
(o.a. PIELOU, 1966a, b; ODUM, 1969). 
Daarnaast worden o.a. ook nog onderscheiden de patroondiversiteit (PIELOU, 
1966a), een maat voor de „menging" der individuen, hetgeen in fijnkorrelige of 
grofkorrelige patronen resulteert, en de biochemische of pigment-diversiteit 
(MARGALEF 1964, 1968), een maat voor de variatie aan organische stoffen of 
pigmenten. De generische diversiteit, een maat voor de verspreiding van soorten 
over genera, komt in 4c9 ter sprake. 
De soortsdiversiteit in eerstgenoemde betekenis, namelijk betrekking hebbende 
op de verdeling der individuen over de soorten, kan worden uitgedrukt door 
middel van de voornoemde, door Margalef toegepaste formule (zie 3e2c) en 




 Σ Pi Moi Pi > w a a r m ( ш ruimtelijke situaties) : 
i — 1 
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H = diversiteit; wordt ook wel „informatie", „selectieve informatie" (VAN SOEST, 
1964; VAN DER MAAREL, 1966b) of „negentropie" ( = negatieve entropie) 
genoemd. 
pi = de verhouding tussen het aantal individuen, da t tot soort i hoort en het 
totale aantal individuen, ofwel de grootte van de kans dat een willekeurig 
individu tot soort i hoort. 
η = het totaal aantal soorten. 
Beide voornoemde formules zijn uit de informatietheorie afkomstig. Bij het ge­
bruik van deze formules in de biologie dient men zich er over te beraden in 
hoeverre deze, die voor gebeurtenissen in de tijd ontworpen zijn, o p ruimtelijke 
situaties toegepast mogen worden en hoe de in deze gevallen verkregen resul­
taten geïnterpreteerd moeten worden( zie ook 3j4) . In enige biologische weten-
schappen, o.a. in de hydrobiologie (MARGALEF) en in de bodembiologie (Di CASTRI 
es. , 1966) zijn ze reeds herhaaldelijk toegepast, maar in de vegetatiekunde, waar 
het tellen van individuen veel meer moeilijkheden geeft, nog slechts zeer zelden 
en waarschijnlijk voor het eerst door VAN DER MAAREL (1966b). THALEN (1968) 
heeft in navolging van voornoemde auteur deze formules getoetst aan een aantal 
vegetatietypen op Schiermonnikoog en verkreeg hieruit curven die sterk overeen-
kwamen met die van het aantal soorten per oppervlakte-eenheid en met die van 
het aantal niet gemeenschappelijke soorten (deze twee curven waren vrijwel 
identiek) . Daar deze laatste twee waarden bij het duinmeeronderzoek wel 
bepaald werden, zal het gezien de resultaten van THALEN waarschijnlijk weinig 
verlies aan informatie geven, da t voornoemde formules hier niet toegepast zijn 
en vanwege het ontbreken van tellingen van aantallen individuen ook niet 
toegepast konden worden. 
Voor de vegetatiekunde biedt de bepaling van de soortsdiversiteit vanuit de 
verhouding tussen oppervlak en soorten minder moeilijkheden en dergelijke be-
palingen zijn reeds vaak toegepast. He t aantal soorten per oppervlak kan men 
in dit verband als een diversiteitsmaat beschouwen. De soortsdiversiteit kan men 
ook nog op een andere wijze ui tdrukken, waarover het volgende. 
Diverse onderzoekers hebben zich bezig gehouden met het verband tussen soorten-
rijkdom en oppervlakte. Zo vonden o.a. GLEASON (1925), PIDGEON & ASHBY (1940) 
en WILLIAMS (1950, 1964) een semilogarithmisch verband tussen soortenrijkdom 
en oppervlakte; het aantal soorten nam lineair toe bij logarithmische uitbreiding 
van het oppervlak. Daarentegen vond PRESTON (1962) een dubbellogarithmisch 
verband tussen beiden. 
Nu blijkt het eerstgenoemde verband alleen op te gaan voor gebieden van relatief 
geringe oppervlakte, waar betrekkelijk homogene vegetaties voorkomen, terwijl 
het dubbellogarithmische verband zowel blijkt op te gaan voor gebieden van 
relatief grotere oppervlakte als voor gebieden van kleinere oppervlakte die een 
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grote variatie in milieu vertonen (zie o.a. VAN DER MAAREL, 1966b). Het semi-
logarithmische verband is door verschillende van voornoemde auteurs uitgedrukt 
in formules, die algemeen geschreven k u n n e n worden als: 
nt—n
m 
α = , waarin: 
2logs 
α = diversiteitsindex. 
nt = het totaal aantal soorten van een reeks kwadraten. 
n
m
 = het gemiddeld aantal soorten per kwadraat. 
s = het aantal kwadraten. 
Bovenvermelde formule is enerzijds afgeleid uit empirische gegevens (zie o.a. 
WILLIAMS, 1964) en anderzijds als benaderingsformule (zie DAHL, 1956) uit de 
formule van FISHER C.S. (1943) die gebaseerd is o p d e relatie tussen aantallen 
en soorten. 
Om de α voor een gebied te bepalen, dient men ui t te gaan van een reeks aan­
eengesloten kwadraten van dezelfde grootte. Als men geen aaneengesloten kwa­
draten heeft, zoals bij de transecten op de oevers van het Grote Vogelmeer, dan 
kan men voor het successieonderzoek de α wel gebruiken als relatieve maat voor 
de diversiteit. In dit geval spreken we van α' of „relatieve diversiteit". Wanneer 
we de veranderingen van α' willen onderzoeken, dienen we deze relatieve diver­
siteit in ieder jaar steeds op dezelfde oppervlakte te bepalen; de noemer in de 
formule blijft dan dus constant. Deze α' werd berekend voor de verschillende 
jaren voor het deel van de transecten I en I I I , dat b innen de hygroserie lag. 
O m d a t de floristische variatie hier relatief gering en de totale oppervlakte klein 
is, werd geacht dat het semilogarithmische verband hier eerder zou opgaan d a n 
het dubbellogarithmische. Bovendien werd het semilogarithmische verband aan­
getoond in de vegetaties van Salix repens o p de westoever (zie 3 e l b ) . Derhalve 
werd de formule van PRESTON verder buiten beschouwing gelaten en werd het 
verantwoord geacht om de bovenvermelde formule voor α hier toe te passen. 
De verkregen waarden voor α' voor de diverse jaren leverden een grafiek op, die 
een grote overeenkomst had met die van de totale soortenrijkdom m en vooral 
met die van het gemiddeld aantal niet gemeenschappelijke soorten = dem-flor. 
Wanneer de waarden van α' werden gedeeld door het aantal soorten, werd een 
grafiek verkregen die identiek was aan die van R8m. H e t deel nt—n m uit boven­
vermelde formule bleek nu gemakkelijk herleid te k u n n e n worden tot het product 
nt χ Rsm, hetgeen ook duidelijk is in te zien: het gemiddelde aantal soorten wordt 
bepaald door het totaal aantal soorten en door de gemiddelde zeldzaamheids-
waarde. Daar R8m en DSm bij de onderzochte reeksen kwadraten een nauw ver­
want verloop hadden, is gemakkelijk in te zien waarom de grafiek van dam-flor. 
(het gemiddeld aantal niet gemeenschappelijke soorten) de grootste overeenkomst 
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met die van α' vertoonde, dsm-flor. ( = de maat Im van VAN DER MAAREL) kan dus 
gebruikt worden als benadering van de diversiteit α (of α') · Het blijkt dus 
dat de α (of α') een maat is, die door twee factoren bepaald wordt (bij constante 
oppervlakte). U i t de resultaten van de transecten bleek dat nt en Rsm lang niet 
altijd parallel liepen (zie ЗеЗсІ). Daar er in m per jaar veel grotere veranderingen 
optraden dan in R 4 m , werd de laatste in α' „overschaduwd" door nt en daar­
door gaf α' een grafiek die nauw met die van nt overeen kwam. α' leverde 
dus geen nieuwe informatie en de waarden hiervan zijn derhalve in ЗеЗсІ 
niet vermeld. 
H e t afzonderlijk bepalen van nt en R8m bleek veel meer informatie te verschaffen. 
De diversiteitsindex α (in bovenvermelde betekenis, dus niet in de zin van FISHER 
c.s.), is dus een „ l u m p i n g parameter", waar dezelfde bezwaren tegen aangevoerd 
kunnen worden als ODUM (1969) aanvoert tegen de Η in de formule van 
SHANNON & WEAVER. Ook dit is een „ lumping parameter" (term van O D U M ) , 
waarin zowel soortenrijkdom als de „equitabi l i ty" (de verdeling der individuen 
over de soorten) verdisconteerd zijn. ODUM vermeldt een geval waarin beide een 
tegengesteld verloop hadden, waardoor de Η ongeveer gelijk bleef. 
Wanneer de heterogeniteit binnen een reeks kwadraten afneemt, spreken wij 
van nivellering of convergentie, en wanneer deze toeneemt hebben wij het over 
differentiatie of divergentie. Bij het hanteren van deze termen dienen we aller­
eerst te bedenken op wat voor basis (bijvoorbeeld D 8 , d8, Η of α) er nivellering 
of differentiatie wordt waargenomen. T e n tweede moeten we duidelijk onder­
scheid maken tussen uitwendig (d.w.z. tussen verschillende kwadraten) en inwen­
dig verschil (d.w.z. tussen verschillende plekken b i n n e n een kwadraat) . Wanneer 
de soortenrijkdom per kwadraat stijgt en tegelijkertijd het aantal niet gemeen­
schappelijke soorten tussen de kwadraten afneemt, k u n n e n wij zeggen dat op basis 
van absolute verschillen op het soortenniveau er een inwendige differentiatie 
of divergentie optreedt en er uitwendig nivellering of convergentie plaats vindt. 
Een dergelijk proces speelde zich af in de hygroserie (zie ЗеЗсІ) . Ook het om­
gekeerde proces is ui teraard mogelijk, evenals een gelijktijdig optreden van in- en 
uitwendige nivellering of van in- en uitwendige differentiatie. Dit laatste vond 
plaats in een reeks kwadraten uit de mesoserie (zie ЗеЗсІ) . 
Er zijn nog meer formules in omloop, waarmee de heteiogeniteit uitgedrukt kan worden. 
CODRON (1966) drukt deze uit door middel van de volgende formule die uit de informatietheorie 
afkomstig is. 
I = 2iog , waarin: 
β s
a
l ( S t - s
a
) ! 
Sf = het totaal aantal kwadraten (of monsters). 
s
a
 = het aantal kwadraten, waarin soort a voorkomt. 
I wordt door GODRON „informatie" genoemd. 
De formule van WILLIAMS, LAMBERT 8C LANCE (1966) is hiervan afgeleid door middel van een 
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algemene informatietheoretische benadering op basis van NI nadert tot N N voor zeer hoge 
waarden van N (zie o.a. VAN DER MAAHEL, 1966b). Deze formule luidt: 
I = stn 2log Η- Σ к 2 | ° 8 « , + (»t-s») 2 1°g (h-4) 1 
Hierin komen dezelfde symbolen als boven voor, terwijl η het aantal soorten aanduidt. 
Volgens beide formules wordt de hoogste waarde voor I bereikt door soorten, die in de helft 
van het aantal kwadraten voorkomen. Volgens bovenvermelde auteurs introduceren deze soorten 
de gTOOtste heterogeniteit. In het in 3e2c genoemde voorbeeld heeft soort b de hoogste waarde 
voor I. De soorten a en с hebben een lagere en aan elkaar gelijke waarde voor I. De tweede 
formule (deze werkt bij het berekenen aanzienlijk gemakkelijker dan de eerste) werd toegepast 
op een reeks van 7 p.q.'s van transect III in verschillende jaren. De gTafiek van alle gesommeerde 
I's per jaar bleek, evenals de relatieve diversiteitsindex <z', nauw parallel te lopen aan die van 
de soortenrijkdom. De gemiddelde waarde voor I per soort leverde een grafiek, die ongeveer 
gelijk was met de grafiek die verkregen werd, wanneer het percentage van de soorten, die in 
3 of 4 van de 7 p.q.'s voorkwamen (en dus in bovenvermelde formules de hoogste waarden voor 
I kregen), werd uitgezet. Deze formule leverde dus geen nieuwe „informatie" (in de normale 
betekenis van het woord) en werd verder niet toegepast. 
De I van GODRON en van WILLIAMS, LAMBERT 8C LANCE is wel een goede maat voor een bepaald 
soort heterogeniteit, maar voor één die niet gecorreleerd is met de diversiteit en de heterogeniteit 
waar het in deze studie, en bij het natuurbeheer in het algemeen, om begonnen is. 
Wanneer de conclusie getrokken wordt uit het in 3e2a, 3e2c en 3e2d behandelde, 
blijkt dat het patroon, zoals zich dat in de permanente transecten manifesteert, 
het beste en eenvoudigste uitgedrukt kan worden door middel van het gemid-
delde differentiequotiënt (Dem), de gemiddelde zeldzaamheidswaarde (Rem), en 
het gemiddelde aantal soorten per kwadraat (nm). Voor de volledigheid en duide-
lijkheid kunnen daar nog het totaal aantal soorten (nt) en het gemiddeld aantal 
niet gemeenschappelijke soorten (dsm) aan toegevoegd worden, hoewel de waarden 
van deze twee al bepaald worden door die van de drie vorige. 
Tenslotte wordt opgemerkt, dat het typerend is voor de ontwikkelingen die de 
vegetatiekunde de laatste tijd heeft doorgemaakt, dat vroeger allerlei termen 
en maten (frequentie, affiniteitscoëfficiënten) gecreëerd en gebruikt werden om 
de mate van homogeniteit uit te drukken, terwijl nu juist de nadruk wordt gelegd 
op de heterogeniteit en derhalve termen en maten nodig zijn waarin deze uit-
gedrukt kan worden. O.a. als gevolg van de recente nivelleringen in ons land-
schap (toename van de homogeniteit) heeft men ontdekt dat de heterogeniteit 
positief met de natuurlijke rijkdom gecorreleerd is. Bij het natuurbeheer gaat 
het om het handhaven en vergroten van de heterogeniteit. Bovenstaande be-
schouwingen verdienen in de praktijk van het natuurbeheer dan ook een belang-
rijke aandacht en toepassing. 
3e2e. Over ordineren en ordinatiemethoden 
Nadat BRAY &: CURTIS (1957) de bosgemeenschappen van zuidelijk Wisconsin in 
118 
een ordinatieschema rangschikten, is de ordinat iemethode in de vegetatiekunde 
veelvuldig toegepast, vooral in de Angelsaksische landen, maar ook in Nederland 
(zie o.a. VAN DER MAAREL, 1966b, 1969 en FRESCO, 1969). He t ordineren van 
vegetatieopnamen (eigenlijk vegetatieindividuen) komt neer op het rangschikken 
hiervan in een twee- of meerdimensionaal schema. De mate van verwantschap 
tussen de verschillende opnamen blijkt ui t de grootte van de afstanden tussen de 
punten (opnamen) in het schema. De dimensies van het schema worden bepaald 
door de eigenschappen van de vegetatieopnamen, bijvoorbeeld de plantesoorten 
en/of strukturele kenmerken van andere aard. De assen van het schema hopen 
wij te kunnen beschouwen als de weerspiegeling van de belangrijkste factoren 
(milieufactoren en/of de factor tijd) die de variatie (in ruimte en tijd) in de 
vegetatie bepalen. 
Er bestaan verschillende ordinat iemethoden. Het rekenwerk kan bij sommige 
methoden gemakkelijk met de hand worden uitgevoerd, terwijl dit bij andere 
methoden moeilijker is en men een computer nodig heeft. Aanvankelijk werden 
met een aantal opnamen van transect I I I enige hier niet gepubliceerde ordinaties 
uitgevoerd met de door VAN DER MAAREL (1969) gemodificeerde Bray en Curtis-
methode, de z.g. principal axes ordinat ion. De daarmee verkregen resultaten 
waren van zodanige waarde, dat tot de ordinatie van grotere groepen opnamen 
volgens een andere methode overgraven werd. He t ordineren van meer opnamen 
geeft namelijk de mogelijkheid om patroon en proces in hun samenhang binnen 
één schema te bestuderen (zie VAN DER MAAREL, 1969). De successie, die in diverse 
p.q.'s heeft plaats gevonden, kan aldus op aanschouwelijke manier worden 
weergegeven. 
Als geschikte ordinat iemethode werd een principale componenten analyse ge-
bruikt (zie ORLOCI, 1966). Hierbij wordt de volgende procedure gevolgd: de 
opnamen worden in eerste instantie gerangschikt langs assen die de soorten 
voorstellen (er zijn dus zoveel assen als er soorten zijn). O p basis van de verwant-
schappen tussen soorten met betrekking tot de mate van voorkomen in de op-
namen, wordt nu het aantal assen verminderd. Het uiteindelijke resultaat is een 
geringer aantal nieuwe assen op basis waarvan de opnamen in een schema kunnen 
worden weergegeven. Verder wordt voor de principale componenten analyse 
(P.C.A.) verwezen naar ORLOCI (1966), AUSTIN & ORLOCI (1966), LAMBERT & DALE 
(1964) en VAN DER MAAREL (1969). 
Als distantiemaat werd de Euclidische afstand gedeeld door de wortel ui t het 
aantal soorten gebruikt (zie 3e2a). Iedere reeks opnamen werd twee maal ge-
ordineerd; ten eerste op basis van het wel of niet voorkomen van soorten en ten 
tweede op basis van de getransformeerde waarden der gecombineerde schatting 
volgens VAN DER MAAREL (zie 3e le ) . De berekeningen werden uitgevoerd met de 
computer IBM 360-50. De P.C.A.-methode werd geprogrammeerd in Fortran IV 
door Dr. Roskam van de afdeling Mathematische Psychologie der K.U. te 
Nijmegen. 
119 
ЗеЗ. Resultaten van het p.q.-onderzoek 
Tot de resultaten behoren allereerst alle vegetatieopnamen der p.q.'s. Omdat vele 
p.q.'s een nauw verwante vegetatieontwikkeling te zien geven, is er slechts een 
selectie uit gepubliceerd (zie ЗеЗе). Van de transecten I en III worden hier alleen 
de opnamen uit de jaren 1959, 1963 en 1968 gepubliceerd. In deze verkorte vorm 
is de grote lijn in het proces beter te overzien dan in een reeks van vele p.q.'s 
over 10 jaren en bovendien worden van deze transecten veel afgeleide resultaten 
gegeven. De volledige serie opnamen, zowel die van de losse p.q.'s als die der 
transecten, kan men raadplegen in LONDO (1971b). 
Allereerst worden de resultaten van de transecten besproken. Omdat hierin zowel 
het patroon als het proces bestudeerd zijn, sluiten de transecten meer aan bij de 
hiervoor besproken vegetatiekaarten dan de losse p.q.'s. 
ЗеЗа. De transecten I en III 
Bij het beschouwen en bewerken van de opnametabellen bleek, dat veel infor­
matie, die daarin aanwezig is, moeilijk direkt uit de tabellen zelf is af te lezen. 
Daarvoor zijn ze te complex, terwijl ook veel afhangt van de vorm waarin ze 
geschreven worden. Rangschikt men de opnamen in de eerste plaats ruimtelijk 
(zoals ze in de tabellen 5 en 6 zijn weergegeven), dan krijgt men goede informatie 
over het patroon, maar is het proces moeilijker te bestuderen. Rangschikt men 
ze zodanig, dat voor ieder p.q. de opnamen der opeenvolgende jaren achter elkaar 
staan, dan treedt het proces veel meer op de voorgrond, doch dan is het patroon 
veel moeilijker waar te nemen. Het patroon en het proces met betrekking tot de 
plantesoorten is het gemakkelijkst te bestuderen, wanneer men de gegevens per 
soort in ruimte en tijd rangschikt (zie 3f3). Bij de uitwerking van de transecten 
werden de tabellen dus op verschillende manieren herschreven. 
In de hier gepubliceerde opnametabellen van beide transecten (tabellen 5 en 6, 
zie bijlage) zijn de soorten gerangschikt in de volgende groepen: afgenomen 
soorten, toegenomen soorten en min of meer constant gebleven soorten. Deze 
aanduidingen gelden in diverse gevallen alleen voor de laatste jaren; wanneer 
een bepaalde soort na een aanvankelijke toename in de laatste jaren achteruit is 
gegaan, is deze namelijk tot de afgenomen soorten gerekend. Bij deze rang­
schikking werd uitgegaan van de opnamen uit alle jaren. Door een dergelijke 
groepering van de soorten valt het proces gemakkelijker waar te nemen, terwijl 
door de rangschikking van nat naar droog binnen iedere groep ook het patroon 
duidelijk naar voren komt. In enkele gevallen was het moeilijk om voor het 
gehele transect uit te maken tot welke categorie een soort behoorde, o.a. wanneer 
een soort zich over meer p.q.'s had uitgebreid, maar in diverse p.q.'s in be­
dekkingsgraad achteruit gegaan was. De grenzen tussen de verschillende cate­
gorieën zijn dan ook onscherp. In beide transecten gedroeg eenzelfde soort zich 
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in het algemeen identiek, maar ook. zijn er wat dit betreft verschillen, o.a. bij de 
taxa Carex serótina ssp. pulchella, Sagina nodosa en Ononis repens. Deze ver-
schillen hangen samen met vegetatiekundige verschillen tussen beide transecten, 
o.a. met de belangrijker plaats die het struweel in transect I inneemt. 
Om een nader inzicht te krijgen in het patroon en het proces, en in de samen-
hang tussen beide, zijn afgeleiden van de tabellen in de vorm van grafieken 
weergegeven. Hierbij treedt de soortensamenstelling meer op de achtergrond. 
Omdat transect III uit minder p.q.'s bestaat en er op kortere afstand grotere 
verschillen in vegetatie zijn dan in transect I, is eerstgenoemd transect over-
zichtelijker en wordt dit daarom in de volgende besprekingen het eerst be-
handeld. 
3e3b. Patroon en proces met betrekking tot de afzonderlijke p.q.'s der 
transecten 
Fig. 15 laat zien hoe in de transecten de soortenrijkdom, de bedekkingsgraad van 
kruid- en struiklaag en die van de moslaag in de ruimte verschillen en in de tijd 
veranderen. Ieder punt is in de figuur dus tweemaal uitgezet: vertikaal en 
horizontaal. De vertikaal uitgezette punten zijn door van links naar rechts lopen-
de lijnen verbonden; deze geven dus het patroon weer. De van boven naar 
beneden verlopende lijnen, die de horizontaal uitgezette punten verbinden, 
duiden het proces aan. Daar vele veranderingen in de vegetatie een gevolg zijn 
van veranderingen in waterstand zijn in fig. 16 de geïnundeerde p.q.'s aan-
gegeven. Zowel tussen de diverse patronen als tussen de diverse processen vallen 
duidelijke correlaties op, zowel positieve als negatieve. Allereerst wordt transect 
III nader toegelicht. 
Wanneer men de reeks IIIc t /m IIIx beschouwt, blijken in de ruimte de soorten-
rijkdom en de gezamenlijke bedekkingsgraad van kruid- en struiklaag negatief 
gecorreleerd te zijn, en evenzo is dit het geval met deze bedekkingsgraad en die 
van de moslaag. Hetzelfde blijkt bij vergelijking van het traject IIIc t/m І Ш . 
Een dergelijke vergelijking met de lager gelegen p.q.'s IHg t/m j is moeilijker, 
omdat hier in de tijd grote veranderingen optraden. Zowel in het patroon als in 
het proces blijken de p.q.'s IHd, e en f nauw met elkaar overeen te komen. In 
de tijd verlopen soortenrijkdom en bedekkingsgraad van de kruidlaag ongeveer 
parallel en tonen in het algemeen een toename. Ook l i la en χ zijn nauw verwant, 
doch hier neemt de soortenrijkdom geleidelijk toe, terwijl de gezamenlijke 
bedekkingsgraad van kruid- en struiklaag, afgezien van fluctuaties (die niet ge­
correleerd zijn met die in IHd, e en f), ongeveer constant blijft. In IIIc blijkt 
een toename van de bedekkingsgraad samen te gaan met een afname van de 
soortenrijkdom. Dit gaat samen met de ontwikkeling van een ruige vegetatie met 
veel Calamagrostis epigejos. Ofschoon in Hlb ook een dergelijke ruige vegetatie 
tot ontwikkeling komt, blijven bedekkingsgraad en soortenrijkdom hier nagenoeg 
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Fig. 15. Verschillen (van links naar rechts) en veranderingen (van boven naar beneden) in 
soortenrijkdom, bedekkings-% van struik- en kruidlaag tezamen, en in bedekkings-% 
van de moslaag binnen de permanente transecten I en III. 
Differences (from the left to the right) and changes (from the top downward) in the 
number of species, in the coverage % of shrub and herb layer together, and in the 
coverage % of the moss layer, within the permanent transects no.s I and III. 
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constant. Dit hangt samen met de hogere ligging en het steilere talud van I l lb 
t.o.v. IIIc, waardoor er in het p.q. een grotere inwendige heterogeniteit is. Het 
proces in de moslaag blijkt in l i la en χ veel geleidelijker te verlopen dan in 
I l ld t/m g. De veranderingen in de p.q.'s IIIc t/m j hangen nauw samen met 
de veranderingen in waterstand. Zo namen in 1961 en 1962 zowel de soorten­
rijkdom als de bedekkingsgraad in Hid, e en f af ten gevolge van de langdurige 
inundatie, terwijl beide in de daarop volgende drogere jaren weer toenamen. De 
sterke daling van de bedekkingsgraad in 1964 en 1965 in IHg, h en i werd ver­
oorzaakt door de toen zeer lage waterstanden en door de ab gevolg hiervan 
optredende konijnenvraat. Dit ging gepaard met een stijging van de soortenrijk­
dom. 
De patronen in de vegetatie zijn in fig. 17 uitgedrukt door middel van het 
differentie-quotiënt D8, dat telkens, zowel op floristische basis als op basis van 
de bedekkingsgraad, berekend werd voor iedere twee naast elkaar liggende p.q.'s. 
De waarden zijn in de figuur naast elkaar uitgezet. Men mag hier dus alleen 
maar de waarden van twee naast elkaar liggende p.q.'s vergelijken en geen con-
Fig. 16. Inundatietoestand der transecten I en I I I tijdens de hoogste waterstanden in voor-
afgaande winter-voorjaar (w) en tijdens de vegetatieanalyse in de zomer (z). 
Flooding situation of transects no.s I and I I I during the highest water-levels in the 
preceeding winter and spring (w) and during the vegetation analyses in summer (z). 
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Fig. 17. Het floristische en bedekkings-differentiequotiënt uitgezet als afstand tussen telkens 
twee naast elkaar liggende p.q.'s van de transecten I en I I I . 
The floristic and coverage difference quotient drawn as the distance between every two 
adjacent p.q.'s of the transects I and I I I . 
clusies trekken over de waarde van D8 tussen verder van elkaar liggende p.q.'s! 
Een grote afstand tussen twee punten wijst op een relatief groot verschil (de 
maximale waarde van D8 is 100). Een kleine afstand wijst op geringe verschillen 
en dus op een grote verwantschap. Plaatselijk vallen er punten samen; de p.q.'s 
zijn dan in dit opzicht identiek en D3 = 0. In de tijd treden er in het patroon 
duidelijke veranderingen op: Ds blijft zelden min of meer constant. Ook hier 
beperken we ons eerst tot transect III. Bij Ds-flor. is hier in de laatste jaren een 
duidelijke convergentie in het lijnenpatroon te zien; dit betekent dat de uit-
wendige heterogeniteit in de vegetatie is afgenomen. Bij Ds-cov. is deze tendentie 
ook aanwezig, doch in geringere mate. In fig. 17 zijn ook de vegetatiegrenzen 
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van de vegetatiekaarten van 1963 en 1968 ingetekend. Deze grenzen kloppen 
vrij aardig met de relatieve grootte van D8. Er zijn enige verschillen tussen De-flor. 
en Ds-cov. Zo hadden Illg en h in 1963 dezelfde soortensamenstelling (D
s
-flor. = 
0), maar in het ene p.q. domineerde Phragmites communis en in het andere p.q. 
Scirpus lacustris ssp. glaucus, waardoor D8-cov. vrij groot was. Hier klopt de 
vegetatiegrens dus veel beter met De-cov. Het omgekeerde is het geval bij Uli 
en j in 1968 (men zie voor de verschillen tabel 5). Het feit dat Hlb en с tot een­
zelfde vegetatietype gerekend zijn, klopt beter metD8-cov. dan met D8-flor. 
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Fig. 18a. Veranderlijkheidsdiagram van transect I. 
ν = sinds vorig jaar verdwenen soorten, 
a = sinds vorig jaar in individuenmassa afgenomen soorten, 
с = sinds vorig jaar in individuenmassa constant gebleven soorten, 
t = sinds vorig jaar in individuenmassa toegenomen soorten, 
η = sinds vorig jaar nieuw verschenen soorten. 
De categorieën а, с en t zijn gebaseerd op de symbolen der gecombineerde schatting 
volgens Braun-Blanquet. 
Changeability diagram of the transect no. I. 
ν = species disappeared since last year. 
a = species decreased in mass of individuals since last year. 
с = species remained constant in mass of individuals since last year. 
t = species increased in mass of individuals since last year. 
η = species occurring for the first time since last year. 
The categories а, с and t are based on the symbols of the cover-abundance scale of 
Braun-Blanquet. 
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De procesasen in de vegetatie zijn in fig. 18 op aanschouwelijke wijze weergegeven 
door middel van veranderlijkheidsdiagrammen. In de processen kan een duidelijk 
patroon onderscheiden worden; per jaar zien we van links naar rechts een variatie 
in de mate van verandering en van constantie. In het algemeen valt duidelijk 
op, dat op de lagere oeverdelen soortenarmere vegetaties voorkomen die aan 
relatief grote veranderingen onderhevig zijn: het aantal constante soorten is 
hier gering. Op de hogere oeverdelen treden weliswaar ook vrij grote verande­
ringen op, maar hier domineert, vooral in de latere jaren, het aantal constante 
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Fig. 18b. Veranderlijkheidsdiagram van transect III. 
De categorieën ν, а, с, t en η hebben dezelfde betekenis als in fig. 18a. 
Changeability diagram of the transect no. III. 
The categories ν, а, с, t and η have the same meaning as they have in fig. 18a. 
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soorten; dit aantal is, zowel absoluut als relatief, in de drogere p.q.'s hoger. 
De absolute verandering, tot uitdrukking komend in het aantal nieuwe en ver-
dwenen soorten (dus in dt-flor.), is in de hoogst gelegen p.q.'s IIIx en a meestal 
groter dan in de laag gelegen p.q.'s. Hierbij moeten we bedenken, dat in de 
eerstgenoemde p.q.'s een relatief groot aantal eenjarige en tweejarige soorten 
voorkomen en dat dergelijke soorten in de lagere, en vooral in de laagste p.q.'s, 
meestal ontbreken of veel schaarser zijn. Daar eenjarige soorten een veel ver-
anderlijker gedrag hebben dan overblijvende planten, zou het misschien juister 
zijn om alleen de overblijvende planten te betrekken bij een vergelijking van de 
veranderingen in de soortensamenstelling tussen de diverse p.q.'s. Wanneer we 
dit doen, dan blijken de hoge p.q.'s zowel relatief als absoluut een geringe 
soortenveranderlijkheid te hebben. 
In de processen zelf valt een proces van hogere orde te constateren; van boven 
naar beneden zien we hoe de mate van veranderlijkheid in de loop der tijd 
varieert. In het algemeen zien we een duidelijke afname van de veranderlijkheid. 
Over kortere perioden treden, vooral in de lagere p.q.'s, fluctuaties in de mate 
van veranderlijkheid op ten gevolge van verschillen in waterstand. Zo tonen de 
p.q.'s Illd, e en f in 1960 en in 1964 (droge jaren na een natte periode) een 
sterk verwant proces. De diverse vegetatiezones hebben min of meer hun eigen 
specifieke veranderlijkheidsdiagram. 
De patronen en de processen met betrekking tot de p.q.'s van transect I zijn op 
analoze wijze links in de voornoemde figuren weergegeven. Hierin is p.q. lb 
weggelaten (behalve in fig. 18), omdat dit p.q. in een komvormige laagte tussen 
lc en la gelegen is en vermelding ervan het algemene beeld van de geleidelijke 
hoogteverschillen zou verstoren. Het flauwere talud van de westoever vergeleken 
bij de oostoever, met als gevolg gemiddeld geringere verschillen tussen naast 
elkaar liggende p.q.'s, komt in fig. 15 tot uitdrukking in het veel flauwere 
verloop van de van links naar rechts verlopende lijnen die het patroon aangeven 
(zie ook fig. 17). In de bedekkingsgraad van kruid- en struiklaag zijn grotere 
verschillen aanwezig, hoewel deze later geringer worden. De processen in de 
meeste p.q.'s vertonen een parallel verloop, zowel wat de soortenrijkdom als wat 
de bedekkingsgraad betreft. Beide nemen af bij hoge waterstanden en nemen 
toe bij lage waterstanden; dit verloop is ongeveer parallel aan dat in Hid, e en f. 
De hoogst en de laagst gelegen p.q.'s vertonen een hiervan afwijkend beeld. Hier 
zijn de parallellen met de overeenkomstige p.q.'s van transect III veel geringer 
omdat zowel in de hoogste als in de laagste p.q.'s een andere vegetatieontwikke-
ling heeft plaats gevonden. Zo is o.a. in lx (struweel) de soortenrijkdom veel 
geringer dan in l i la (Tortulo-Phleëtum), dat ongeveer op gelijke hoogte ligt. 
Evenals op de oostoever heeft op de westoever een explosieve ontwikkeling van 
de moslaag plaats gevonden. 
In fig. 17 valt het op, dat de lijnen vergeleken bij transect III veel dichter bijeen 
liggen. Vanwege de geringere verschillen tussen de naast elkaar liggende p.q.'s 
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en vanwege het feit, dat diverse p.q.'s meer of minder heterogeen begroeid waren 
en op de overgang tussen twee of meer vegetatietypen lagen (zie de vegetatie-
kaarten) , corresponderen de vegetatiegrenzen in transect I minder duidelijk dan 
in transect III met de maximale waarden van D
e
. Zowel in fig. 17 als in fig. 15 
en 18 komen de geleidelijker overgangen in vegetatie binnen transect I duidelijk 
tot uitdrukking; in transect III zien we veel abrupter overgangen. Deze laatste 
zijn kenmerkend voor de „limes convergens", het grensmilieutype met concen­
trerende eigenschappen en scherpe grenzen, terwijl geleidelijke overgangen karak­
teristiek zijn voor de „limes divergens", het grensmilieutype met spreidende 
eigenschappen en vage grenzen (VAN LEEUWEN, 1965a, b, 1966a). Op deze grens-
milieutypen wordt in 3j2 nader ingegaan. Ook in transect I zijn zowel Ds-flor. 
als Ds-cov. aan veranderingen onderhevig en in de laatste jaren valt ook hier, 
vooral in Ds-flor., een duidelijke convergentie in het lijnenpatroon op. 
Ook in fig. 18 vallen in transect I de gemiddeld geringere verschillen tussen de 
naast elkaar liggende p.q.'s op vergeleken bij transect III. Verder is er tussen beide 
transecten ook een grote overeenkomst; o.a. is ook in transect I de relatieve 
veranderlijkheid in de lagere p.q.'s groter dan in de hogere p.q.'s. P.q. Ib, dat 
in deze figuur wel werd weergegeven, heeft veranderlijkheidsdiagrammen die 
nauw overeenkomen met die van de lager gelegen p.q.'s (o.a. die van Ik). Wan­
neer p.q.'s van beide transecten worden vergeleken die op een zelfde hoogte 
liggen, bijvoorbeeld Ig en Illd, li en· Hle, Ik en Ulf, dan valt op dat de p.q.'s 
van transect I in het algemeen aan grotere veranderingen onderhevig zijn dan 
die van transect III. Dit hangt samen met het verschil in talud en op deze 
verschillen wordt in 3e3c4 nader ingegaan. In de tijd zien we ook in transect I 
de veranderlijkheid sterk afnemen, hoewel hier, evenals in transect III, grote 
fluctuaties optreden als gevolg van veranderingen in waterstand. In 1960 en 
1963 zien we over het grootste deel van het transect gelijk gerichte processen 
optreden (veel nieuwe soorten), die tegengesteld zijn aan die in 1961 en 1966. 
ЗеЗс. Patroon en proces, waarbij een transect (of een deel ervan) als een geheel 
wordt beschouwd 
Een aantal aspecten betreffende patroon en proces komen het duidelijkst naar 
voren, wanneer we de transecten, of delen ervan, als één geheel beschouwen. 
Voor een ruimtelijke vergelijking van patroon en proces (zie ЗеЗсЗ) kan ieder 
transect als één geheel genomen worden. Voor het bestuderen van de verande-
ringen in het patroon en in het proces (zie ЗеЗсІ en 3e3c2) moeten in de ruimte 
gemiddelden genomen worden, die in de tijd worden uitgezet. Daartoe dienen 
wij niet te heterogene delen samen te nemen. Zo werden voor de hygroserie van 
transect III de p.q.'s с t/m i en van transect I de p.q.'s с t/m ρ samen genomen. 
Voor de mesoserie werd p.q. l i la samen genomen met de verwante p.q.'s Vb en 
Vc. Wat hoogteligging en vegetatie betreft vormen de p.q.'s Vc, l i la en Vb een 
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Fig. 19. Veranderingen in de gemiddelde 
soortenrijkdom per p.q. ( п
ш
) , in de 
totale soortenrijkdom over de reeks 
p.q.'s (n ) en in het gemiddeld aan­
tal niet gemeenschappelijke soorten 
(d8 m-flor.) in de hygroserie van de 
oostoever. 
Changes in the mean number of 
species per p.q. ( n
m
) , in the total 
number of species over the series of 
p.q.'s ( n t ) and in the mean num­
ber of non-common species (d -
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Fig. 20. De waterstanden in de zomer tij-
dens de vegetatie-analyse (ζ) en de 
hoogste waterstanden in winter­
voorjaar (w) negatief uitgezet. 
The water-levels in summer during 
the vegetation analysis (z) and the 
highest water-levels in winter and 
spring (w) drawn negatively. 
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Fig. 21. Veranderingen in het gemiddelde 
floristische differentiequotiënt (D -
flor.) en in de gemiddelde zeld-
zaamheidswaarde per soort (R ) 
r v
 em' 
in de hygroserie van de oostoever. 
Changes in the mean floristic differ-
ence quotient (D8m-flor.) and in 
the mean rarity value per species 
(R 8 m ) in the hygrosere of the east-
ern shore. 
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Fig. 22. Veranderingen in de gemiddelde 
soortenrijkdom per p.q. ( п
ш
) , in de 
totale soortenrijkdom over de reeks 
p.q.'s ( n t ) en in het gemiddeld 
aantal niet gemeenschappelijke soor­
ten (d8 m-flor.) in de hygroserie van 
de westoever. 
Changes in the mean number of 
species per p.q. ( n
m
) , in the total 
number of species over the series 
of p.q.'s ( n t ) and in the mean num­
ber of non-common species (d -
flor.) in the hygrosere of the west­
ern shore. 
Fig. 23. Veranderingen in het gemiddelde 
floristische differentiequotiënt (D , m -
flor.) en in de gemiddelde zeld-
zaamheidswaarde per soort (R„m) 
in de hygroserie van de westoever. 
Changes in the mean floristic differ-
ence quotient (D
 m-flor.) and in the 
mean rarity value per species (R ) 
in the hygrosere of the western 
shore. 
Fig. 24. Veranderingen in de gemiddelde 
soortenrijkdom per p.q. (Пщ), in 
de totale soortenrijkdom over de 
reeks p.q.'s ( n t ) en in het gemid­
deld aantal niet gemeenschappe­
lijke soorten (d
s m
-flor.) in de me-
soserie van de oostoever. 
Changes in the mean number of 
species per p.q. ( n
m
) , in the total 
number of species over the series of 
p.q.'s (n ) and in the mean number 
of non-common species (dg m-flor.) 
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reeks met geleidelijke verschillen. De p.q.'s IIIx en I l lb werden hierbij niet 
betrokken, omdat IIIx pas in 1962 werd uitgezet en omdat I l lb een afwijkende 
vegetatieontwikkeling te zien gaf ten gevolge van een gedeeltelijke inundatie in 
1961 en 1962. In de jaren 1965 en 1966 werd transect V niet opgenomen, waar-
door in de betreffende grafieken deze twee jaren ontbreken. Daar de verande-
ringen in de mesoserie minder wisselvallig zijn dan in de hygroserie (vergelijk 
l i la in de figuren 15 en 18), is dit hier geen ernstige lacune. Op de westoever 
waren van het Hippophaë-struv/eel in de mesoserie te weinig p.q.'s opgenomen, 
om er een dergelijke bewerking mee uit te voeren. 
ЗеЗсІ. Verandering in patroon is proces 
Ilici 
Zowel nt (het totaal aantal soorten) en n
m
 (het gemiddeld aantal soorten) in de 
ruimte (dus over een deel van het transect genomen) als dem-flor. (het gemiddeld 
aantal niet gemeenschappelijke soorten), Dem-flor. (het gemiddelde floristische 
differentiequotient) en RBm (de gemiddelde zeldzaamheidswaarde) zijn uitdruk­
kingen van het patroon. Veranderingen in het patroon geven het proces weer, dat 
in de figuren 19 en 21 grafisch is weergegeven. In de drie grafieken van fig. 19 
valt allereerst het parallelle verloop op. Dit verloop is sterk beïnvloed door de 
verschillen in waterstand, waardoor de geïnundeerde oppervlakte van I l i c i 
meer of minder groot was. Het verband tussen soortenrijkdom en waterstand kon 
het beste tot uitdrukking gebracht worden door de laatste negatief uit te zetten 
(fig. 20). In droge jaren nam de soortenrijkdom toe en tijdens inundaties nam 
deze af. 
Wanneer fig. 19 nauwkeuriger beschouwd wordt, blijkt nt in het algemeen 
(fluctuaties buiten beschouwing gelaten) ongeveer constant te zijn, terwijl nm 
een geringe stijging vertoont; dBm-flor. vertoont een duidelijke daling. Deze drie 
processen staan in verband met elkaar: wanneer het totaal aantal soorten gelijk 
blijft en het gemiddeld aantal soorten per p.q. toeneemt, dan moet het aantal 
niet gemeenschappelijke soorten afnemen. De afname van het uitwendige ruim-
telijke verschil blijkt het duidelijkst uit fig. 21; zowel Dem-flor. als Rem vertonen 
een afname. Deze twee grafieken, die een geheel ander verloop hebben dan de 
drie vorige, staan daarmee wel in verband: het verschil tussen nt en nm hangt 
rechtstreeks samen met RBm. Een daling van Rem houdt in, dat de soorten zich 
gemiddeld over het transect hebben uitgebreid. Omdat nt ongeveer gelijk bleef, 
betekent dit dat de p.q.'s minder van elkaar gaan verschillen, hetgeen in een 
afname van Dem-flor. tot uitdrukking komt. De mogelijke oorzaken van deze 
daling van de heterogeniteit komen in 3j2d ter sprake. 
Dem werd hier alleen op floristische basis berekend. (De werd berekend voor 
iedere combinatie van twee p.q.'s) ; op basis van de bedekkingsgraad was dit 
niet verantwoord, omdat de reeks p.q.'s daarvoor te heterogeen was, met als 
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gevolg dat er veel differentie-quotiënten van 100 voorkwamen. In 3e3c4 is voor 
een beperkt aantal nauw verwante p.q.'s (o.a. voor Illd, e en f) Dem-cov. wel 
berekend. 
Ic-p 
Op gelijke wijze en op dezelfde schaal als hiervoor zijn in de figuren 22 en 23 
nt, nm, dsm-flor., Dsm-flor. en Rsm van Ic-p uitgezet. Ook hier zien we dat m, 
Пш en dem-flor. een parallel verloop hebben, dat nauw gecorreleerd is met de 
negatieve waterstand. Ook hier treden dezelfde verschillen op tussen de processen 
die deze drie waarden te zien geven. Dsm-flor. en Rsm vertonen een duidelijke 
daling (Dsm-flor. na een aanvankelijke stijging, zodat ook in Ic-p een afname 
van de uitwendige heterogeniteit plaats vindt. Wanneer we de overeenkomstige 
grafieken van Ic-p vergelijken met die van IIIc-i, dan blijken ze vrij nauw parallel 
te lopen, hoewel er ook verschillen zijn. Deze verschillen hangen o.a. samen met 
het feit, dat ten gevolge van verschillen in reliëf de gemiddelde maaiveldhoogte 
van Ic-p wat hoger is dan van IIIc-i, hoewel Ie en IIIc, en ook l p en Uli, 
ongeveer op dezelfde hoogte zijn gelegen (zie reliëfschetsen bij kaart 6). Dit 
draagt ook bij tot de hogere waarde voor nm van Ic-p vergeleken bij nm van IIIc-i. 
Ook het feit, dat nt van Ic-p aanzienlijk hoger is dan van IIIc-i kan hiermee 
samenhangen, doch hiervoor is ook belangrijk dat de oppervlakte, die door Ic-p 
(14 p.q.'s) wordt ingenomen twee maal zo groot is als de oppervlakte van IIIc-i 
(7 p.q.'s). 
lila, Vb en с 
De grafieken van nt, n
m
 en dem-flor. (fig. 24) verlopen ook hier parallel en tonen 
alle een duidelijke toename. Dsm-flor. en Rsm (fig. 25) vertonen een geringe 
toename. Alleen het laatste jaar is voor nt, dsm-flor., Dsm-flor. en Rem afwijkend, 
hetgeen een begin is van een verandering in de vegetatieontwikkeling, die zich 
in 1969 en 1970 duidelijker ging manifesteren en o.a. leidde tot een verdere 
afname van de soortenrijkdom. Duidelijk blijkt, dat het proces in de mesoserie 
sterk afwijkt van dat in de hygroserie. Hier vinden we hoegenaamd geen verband 
met de veranderingen in waterstand. 
Samenvattend kan gezegd worden, dat er in de hygroserie een uitwendige nivel­
lering plaats vindt (een duidelijke daling van Dsm-flor. en Rsm, terwijl nt, afgezien 
van fluctuaties, ongeveer constant blijft). n
m
 vertoont in grote lijnen een stijging, 
zodat de inwendige heterogeniteit (binnen de p.q.'s) is toegenomen. De relatieve 
diversiteitsindex α' vertoont eveneens (afgezien van fluctuaties) een duidelijke 
daling. In de pionier- en duinweidevegetaties van de mesoserie vindt daarentegen 
een toenemende differentiatie plaats, zowel in- als uitwendig, en ook α' neemt 
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Fig. 25. Veranderingen in het gemiddelde 
differentiequotiënt (Dsm-flor.) en in 
de gemiddelde zeldzaamheidswaar-
de per soort (R ) in de mesoserie 
van de oostoever. 
Changes in the mean floristic dif-
ference quotient (DBm-flor.) and in 
the mean rarity value per species 
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Fig. 26. Veranderingen in het gemiddelde 
floristische (D t m-flor.) en in het ge­
middelde bedekkings-veranderings-
quotiënt (D tm-cov.) in de hygrose-
rie van de oostoever. 
Changes in the mean floristic (D -
flor). and in the mean coverage 
changeability quotient (Dtm-cov.) in 
the hygrosere of the eastern shore. 
Fig. 27. Veranderingen in het gemiddelde 
floristische (D tm-flor.) en in het ge-
middelde bedekkings-veranderings-
quotiënt (D tm-cov.) in de hygrose-
rie van de westoever. 
Changes in the mean floristic (D -
flor.) and in the mean coverage 
changeability quotient (Dtm-cov.) in 
the hygrosere of the western shore. 
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3e3c2. Verandering in proces is proces 
Ilici 
Het gemiddelde van alle Dt's (Dt = veranderingsquotiënt) per jaar (uitgedrukt 
als Dtm) geeft een beeld van de mate van vegetatieveranderlijkheid, die er in het 
transect is opgetreden. Deze vegetatie-veranderlijkheid blijkt in de loop der tijd 
te veranderen en levert aldus een nieuw proces op, dat in fig. 26 grafisch is 
weergegeven. Dtm werd zowel op floristische basis als op basis van de bedek-
kingsraad berekend. In grote lijnen vertonen beide een sterke afname. Ook 
dtm-flor. (het gemiddeld aantal niet gemeenschappelijke soorten tussen twee op-
eenvolgende jaren) neemt in grote lijnen sterk af, hetgeen duidelijk uit fig. 18 
is af te lezen. Zowel de relatieve als de absolute vegetatieveranderlijkheid nemen 
dus in de loop van de tijd, afgezien van fluctuaties, sterk af. Tijdelijk, zoals in 
1964 en bij Dtm-flor. ook in 1965, kan het veranderingsquotiënt toenemen als 
gevolg van veranderingen in waterstand. In 1965 vonden veel floristische ver-
anderingen plaats (vestiging van diverse nieuwe soorten), doch in de hogere 
bedekkingspercentages van de meeste soorten veranderde er toen weinig. Het 
tegengestelde verloop van Dtm-flor. en Dtm-cov. tussen 1964 en 1965 is hiervan 
het gevolg. 
Ic-p 
In fig. 27 verlopen Dtm-flor. en Dtm-cov. van Ic-p nauwer parallel dan die van 
IIIc-i, en vertonen eveneens een sterke daling. De top in de tijdelijke toename 
valt hier in 1963 in plaats van 1964 en 1965, hetgeen verband houdt met de 
gemiddeld hogere ligging van Ic-p en verder ook met het feit, dat de vegetatie 
op de westoever minder dicht was dan op de oostoever, waardoor allerlei soorten, 
zoals Sagina nodosa en Juncus bufonius zich daar spoediger en sterker uitbreid-
den tijdens perioden met lagere waterstanden. Evenals in IIIc-i vertoont dtm-flor. 
hier een sterke afname (zie fig. 18). 
Bij vergelijking met IIIc-i valt op, dat Dtm van Ic-p gemiddeld hoger is; dit 
aspect komt in 3e3c4 en in 3e3d nader aan de orde. In beide transecten blijken 
„storingen" ten gevolge van veranderingen in waterstand in de latere jaren 
veel minder te leiden tot grote veranderingen in de vegetatie dan in de jaren 
daarvoor; de stabiliteit van de vegetatie is duidelijk toegenomen. 
Illa, Vb en с 
Zowel Dtm-flor. als Dtm-cov. vertonen ook hier een duidelijke daling, die het sterkst 
is bij de laatste (zie fig. 28). Het verloop van beide wijkt nogal af van dat bij 
Ic-p en IIIc-i. Ook hier is dtm-flor. afgenomen. 
Resumerend kan gezegd worden, dat er zowel in de hygroserie als in de meso-
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Fig. 28. Veranderingen in het gemiddelde 
floristische (D t m-flor.) en in het ge­
middelde bedekkings-veranderings-
quotiënt (Dtm-cov.) in de mesose-
rie van de oostoever. 
Changes in the mean floristic (D -
flor.) and in the mean coverage 
changeability quotient (Dtm-cov.) in 
the mesosere of the eastern shore. 
Híj ι h g I e d с Ь a pq 
Fig. 29. De gemiddelde soortenrijkdom per 
jaar ( n
m
, berekend over 10 jaren) 
en het totaal aantal soorten dat er 
in 10 jaren in een p.q. gegroeid 
heeft ( n t ) voor transect I I I . 
The mean number of species per 
year ( n
m
, calculated for 10 years) 
and the total number of species 
having grown there in a p.q. during 
10 years ( n t ) for the transect no. 
I I I . 
Ш ) i h g f e d с Ь a pq 
Fig. 30. Het gemiddelde floristische en be-
dekkings-veranderingsquotiënt ( D t m 
-flor. en D -cov.) en de gemiddel-
de zeldzaamheidswaarde in de tijd 
per soort ( R t m ) j berekend voor ie-
der p.q. van transect I I I over een 
periode van 10 jaar. 
The mean floristic and coverage 
changeability quotient (D -flor, 
and D tm-cov.) and the mean rarity 
value in time per species ( R , m ) , 
calculated for every p.q. of the 
transect no. I l l for a period of 10 
years. 
135 
ЗеЗсЗ. Een ruimtelijke vergelijking van patroon en proces 
In fig. 29 zijn per p.q. van transect HI en in fig. 32 van transect I weergegeven n
m 
en m in de tijd, d.w.z. n
m
 is het gemiddeld aantal soorten (over 10 jaren), dat er 
per jaar in een p.q. voorkwam en nt is het totaal aantal soorten, dat er in de 
10 jaren in een p.q. gegroeid heeft. Waar deze twee waarden veel van elkaar 
afwijken, heeft in die 10 jaren veel verandering plaats gevonden. De relatieve 
verandering kan uitgedrukt worden door het quotiënt nt/nm, wat een (hier 
niet gepubliceerde) grafiek opleverde, die vrijwel identiek was aan die van Rtm 
(de gemiddelde zeldzaamheidswaarde in de tijd) in fig. 30. Behalve door middel 
van Rtm is de mate van verandering, die er in ieder p.q. in 10 jaren heeft plaats 
gevonden, ook uitgedrukt door middel van de gemiddelde veranderingsquotiën-
ten Dtm-flor. en Dtm-cov. Evenals in fig. 18a en b van 3e2b kan ook hier in de 
processen die in de diverse p.q.'s optreden, een duidelijk patroon onderscheiden 
worden. Afgezien van lokale „afwijkingen" (waarover straks meer) zien we in 
fig. 30 en in fig. 33 dat de relatieve veranderlijkheid links (in de laag gelegen 
p.q.'s) groter is dan rechts (in de hoog gelegen p.q.'s), met daartussen min of 
meer geleidelijke overgangen. We kunnen zeggen dat de vegetatieveranderlijkheid 
er in gradiëntvorm voorkomt. Dit is een verloop, dat tegengesteld is aan dat van 
de gemiddelde soortenrijkdom nm. Indien wij Dtm (zowel -flor. als -cov.) en 
Rtm als een juistere maat dan bijvoorbeeld dtm voor het totale vegetatieproces 
mogen beschouwen (het proces wordt immers bepaald door aspecten van ver-
andering èn aspecten van constantie, zie 3e2b), kunnen wij zeggen dat er een 
negatief verband bestaat tussen patroon en proces in de vegetatie. Hierbij 
wordt nm als een directe uitdrukking beschouwd van de gemiddelde rijkdom 
aan patroon. 
Het patroon en het proces in de vegetatie staan duidelijk in verband met de 
milieudynamiek (inclusief milieuveranderlijkheid). De verschillen in milieu 
tussen de diverse p.q.'s worden in de eerste plaats veroorzaakt door hoogtever-
schillen in het maaiveld, die o.a. tot uitdrukking komen in de verschillen in 
inundatie-index. Deze index (zie fig. 31 en 34) komt overeen met de „flooding-
index" van WILLIS c.s. (1959) en betekent hier het gemiddeld aantal maanden 
per jaar (berekend over 10 jaar), dat een p.q. geïnundeerd is. Het water (bij 
inundatie) wordt voor spermatofyten, pteridofyten en bryofyten als een extreem 
en zeer dynamisch milieu opgevat en een hogere inundatieindex betekent dus 
een hogere milieudynamiek. In werkelijkheid varieert de inundatieduur van de 
p.q.'s van jaar tot jaar, zodat naast de dynamiek, die de inundatie zelf teweeg 
brengt, nog de verandering komt van de onregelmatigheden in de inundatie. 
De duur en de frequentie van de inundaties kunnen beschouwd worden als de 
beperkende factoren van de ontwikkeling van ruimtelijke variatie in de vegetatie. 
Dit werd ook reeds in ЗеЗсІ geconstateerd; daar verliep n
m
 parallel aan de nega­
tieve waterstand. De inundatieindex kan derhalve als een maat voor „ruis" of 
136 
IHj ¡ h g I e d с b a p.q. 
Fig. 31. Inundatie-index van de p.q.'s van 
transect I I I . 
Flooding-index of the p.q.'s of the 
transect no. I I I . 
h g f e d с a « p q 
Fig. 32. De gemiddelde soortenrijkdom per 
jaar ( n
m
, berekend over 10 jaar) en 
het totaal aantal soorten dat er in 
10 jaren in een p.q. gegroeid heeft 
( n ( ) voor transect I. 
The mean number of species per 
year ( n
m
, calculated for 10 years) 
and the total number of species 
having grown there in a p.q. during 
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Fig. 33. Het gemiddelde floristische en be-
dekkings-veranderingsquotiënt (D 
-flor, en D tm-cov.) en de gemiddel-
de zeldzaamheidswaarde in de tijd 
per soort ( R t m ) , berekend voor ie-
der p.q. van transect I over een 
periode van 10 jaar. 
The mean floristic and coverage 
changeability quotient (D -flor, 
and D tm-cov.) and the mean rarity 
value in time per species ( R t m ) , 
calculated for every p.q. of the 
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Fig. 34. Inundatie-index van de p.q.'s van 
transect I. 
Flooding-index of the p.q.'s of the 
transect no. I. 
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„storing" worden beschouwd. Op dezelfde manier beschouwt Di CASTRI es. (1966) 
het aantal „ongunstige" (koude) maanden per jaar als „noise", die de mate van 
diversiteit bepaalt; in arctische streken is deze noise of ruis zeer hoog, waardoor 
slechts laag ontwikkelde oecosystemen kunnen bestaan, en naar de tropen neemt 
de hoeveelheid ruis af en de diversiteit toe. 
Bovengenoemde resultaten zijn in overeenstemming met de relatietheorie van 
VAN LEEUWEN (1966a), die stelt dat dynamische, veranderlijke milieu's leiden tot 
weinig ruimtelijke variatie en dat minder dynamische, constante milieu's de 
ruimtelijke variatie bevorderen. 
Verder is er een positieve correlatie tussen de mate van milieudynamiek (met 
betrekking tot de inundaties) en de relatieve vegetatieveranderlijkheid. We kun-
nen stellen dat binnen ons oecosysteem grotere veranderingen in het subsysteem 
milieu leiden tot grotere veranderingen in het subsysteem vegetatie. 
In de hiervoor besproken grafieken zijn onregelmatigheden aanwezig, die er op 
duiden dat er kleinschalige afwijkingen in de grootschalige trend zijn. Zo ver-
toont in fig. 30 de grafiek van Dtm-flor. een top bij Ulf. Deze top hangt samen 
met de top bij Illf in fig. 29. Wanneer we de opnametabellen (tabel 5) of de 
vegetatiekaarten van 1963 en 1968 bezien, blijkt dat zich daar eerst een 
£/eoc/iam-vegetatie (Pe) heeft ontwikkeld en daarna een vegetatie van Salix 
repens (Sm). Dit p.q. lag net op een kritische hoogte waar een geringe gemiddelde 
waterstandsdaling grote veranderingen in de vegetatie veroorzaakte. Zo is het 
duidelijk waarom het gemiddelde veranderingsquotiënt van Illf hoger is dan 
die van IHg, h en i, hoewel de inundatie-index van de laatste p.q.'s hoger is. 
Bij IIIc valt in fig. 30 een tegengesteld verloop op van Dtm-flor. en Dtm-cov. 
In dit p.q. speelde de dominantie in de vegetatie een belangrijke rol (zie ook 
de hoge bedekkingsgraad van de kruidlaag in fig. 15). Een relatief grote milieu-
veranderlijkheid manifesteert zich in gevarieerde vegetaties vaak als dominantie 
van één of enkele soorten. Betreffende de bedekkingsgraad veranderde er relatief 
weinig (meestentijds domineerde Calamgrostis epigejos, met Lycopus europaeus 
en Mentha aquatica), doch floristisch veranderde er relatief veel. Ofschoon 
dominantie in I l lb ook een grote rol speelt, is de veranderlijkheid daar geringer 
ten gevolge van de hogere ligging en de grotere inwendige heterogeniteit. 
In fig. 33 valt bij lp de afwijkende waarde van Dtm-cov. op. Dit is een logisch 
gevolg van de aard van de vegetatie; in de meeste jaren ontwikkelde zich hier 
bij drooggevallen bodem een efemere pioniervegetatie waarin de bedekkings-
graden der diverse soorten gering waren en in de hier gebruikte schaal onvol-
doende tot uitdrukking kwamen. Hier is Dtm-flor. een geschiktere maat om de 
veranderlijkheid in uit te drukken. De flauwe top in de grafiek van Dtm-flor. 
bij Ik is op dezelfde wijze te verklaren ab de top bij Illf (beide p.q.'s liggen op 
dezelfde hoogte!). Ofschoon de grafieken van Dtm-flor. en Dtm-cov. plaatselijk 
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Fig. 35. Veranderingen in het floristische en 
in het frequentie-differentie-quotiënt 
(Ds-flor. en DH-freq.) tussen de 
transecten I en I I I (alleen de hy-
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Fig. 36. Veranderingen in de verschillende 
differentiequotiënten tussen de groe-
pen p.q.'s Ig, i, к en Hid, e, f. 
Changes in the various difference 
quotients between the groups of 
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Fig. 37. Veranderingen in het gemiddelde 
floristische en bedekkings-differen-
tie-quotiënt (D
 m-flor. en Dsm-cov.) 
binnen de groep p.q.'s Ig, i, к en 
binnen de groep p.q.'s Hid, e, f. 
Changes in the mean floristic and 
coverage difference quotient ( D 8 m -
flor. and D
s m
-cov.) within the 
group of p.q.'s Ig, i, к and within 
the group of p.q.'s H i d , e, f. 
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3e3c4. De verschillen in patroon en proces tussen beide transecten nader 
beschouwd 
In het voorgaande werden reeds diverse vergelijkingen gemaakt tussen beide 
transecten. Hier komen enige nieuwe aspecten naar voren. In fig. 35 zijn de 
floristische en de op frequentiepercentages gebaseerde differentiequotiënten 
tussen Ic-p en IIIc-i uitgezet. Ds-flor. en Ds-freq. verlopen nauw parallel en 
vertonen in het algemeen een sterke daling. Hier is dus dezelfde tendentie aan-
wezig als reeds in ЗеЗсІ werd vermeld; niet alleen binnen ieder transect nemen 
de uitwendige ruimtelijke verschillen af, doch ook tussen beide transecten! 
Verdere vergelijkingen tussen beide transecten kunnen het beste gemaakt wor­
den door homologe delen hiervan met elkaar te vergelijken. Zowel in de mesoserie 
als in het laagste deel van de hygroserie is de vegetatieontwikkeling in beide 
transecten dermate verschillend, dat een nauwkeuriger vergelijking minder zinvol 
is. Voor een dergelijke vergelijking leent zich het beste de zone, die door de 
vegetaties van Salix repens ingenomen wordt. Op de oostoever behoren hiertoe 
Illd, e en f. Wat hoogteligging, en dus ook wat de inundatie-index betreft, komen 
hiermee de p.q.'s Ig, i en к overeen. De volgende beschouwing beperkt zich tot 
deze twee groepen van elk drie p.q.'s. 
Het differentiequotiënt tussen deze twee groepen werd op drie verschillende 
manieren berekend (zie fig. 36). De-flor, en Ds-freq. verlopen vrij nauw parallel 
en vertonen een daling. Ds-cov. wijkt hiervan sterk af en vertoont in het algemeen 
een stijgingl Hieruit blijkt dat de op floristische gegevens of op frequentie-
percentages gebaseerde resultaten sterk kunnen afwijken van die welke op de 
bedekkingswaarden gebaseerd zijn. De-flor. en Ds-freq. wijzen op dezelfde ten-
dentie (van afnemend verschil), die hiervoor n.a.v. fig. 35 al besproken is. Het 
afwijkende verloop van Ds-cov. wordt veroorzaakt, doordat de veranderingen in 
bedekkingsgraad van enkele kwantitatief belangrijke soorten (o.a. Salix repens) 
in de twee groepen een verschillend verloop hebben. Vanaf 1964 worden de 
kwantitatieve verschillen tussen beide groepen vooral vergroot door verschillen 
in ontwikkeling van de moslaag; in Ig, i en к ging Drepanocladus aduncus 
domineren en kwam slechts weinig Calliergonella cuspidata voor, terwijl in Illd, 
e en f de verhouding tussen deze soorten omgekeerd was. De hier verkregen 
resultaten stemmen overeen met die uit de ordinaties van de opnamen van deze 
zes p.q.'s (zie 3e3d). Daar het in deze studie in de eerste plaats gaat om die 
ruimtelijke verschillen, die met de (soorts) diversiteit gecorreleerd zijn, geeft Ds-
flor. belangrijker informatie dan D
s
-cov.I 
Voor iedere groep van drie p.q.'s afzonderlijk werden Dsm-flor. en DBm-cov. 
berekend (zie fig. 37). In het algemeen verlopen beide quotiënten (voor beide 
groepen) hier wel grotendeels parallel en vertonen, vooral na 1961 en 1962, een 
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Fig. 38. Veranderingen in de gemiddelde 
soortenrijkdom der twee groepen 
p.q.'s. 
Changes in the mean number of 
species of the two groups of p.q.'s. 
V. 
100 _ 
. zgem. bed "/»kruidlaag Ig,i,k. 










Ν. ν / 
1 1 τ — 
-ΞΞ=*β- - - - -
—ι 1 1 1 1 
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Changes in the mean coverage % of 




_ = gem. bed. ·/. moslaag I g.i.k. 
= gem. bed. % moslaag ЛГ d,e,f. 
1959 60 61 62 63 64 65 66 67 68 jaar 
Fig. 40. Veranderingen in het gemiddelde 
bedekkings-% van de moslaag der 
twee groepen p.q.'s. 
Changes in the mean coverage % 
of the moss layer of the two groups 
of p.q.'s. 
; D t m - H o r . I g.i.k 
ι D t m -f lor Ж d.e.f 
- τ 1 г 
1960 61 62 63 65 66 67 68 jaar 
Fig. 41. Veranderingen in het gemiddelde 
floristische veranderingsquotiënt der 
twee groepen p.q.'s. 
Changes in the mean floristic 
changeability quotient of the two 
groups of p.q.'s. 
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dekkingswaarden een toenemende gelijkheid plaats. Deze resultaten komen 
overeen met de fig. 17, 21 en 23. 
Uit de fig. 38, 39 en 40 blijkt, dat de gemiddelde soortenrijkdom, de gemiddelde 
bedekkingsgraad van de kruidlaag en die van de moslaag nauw parallel verlopen, 
waarbij soms (bij de moslaag) van een klein faseverschil in ontwikkeling sprake 
is. Bij n
m
 en de gemiddelde bedekkingsgraad van de kruidlaag valt op, dat deze 
bij Ig, i, к gemiddeld grotere schommelingen vertonen dan bij Illd, e, f. Dit 
correspondeert met de verschillen tussen de waarden van Dtm-flor. (het gemid­
delde floristische veranderingsquotiënt) van beide groepen p.q.'s (fig. 41). 
Aanvankelijk is de veranderlijkheid in Ig, i, к aanzienlijk groter dan in Illd, e, f, 
maar in de latere jaren is er nauwelijks enig verschil en is de veranderlijkheid 
in beide groepen sterk afgenomen. Deze verschillen tussen west- en oostoever 
kloppen met die welke in 3e3c2 zijn vermeld en met die welke in 3e3d nader 
aan de orde komen. 
Het onderscheiden van en werken met sociologische groepen kan nieuwe infor­
matie geven omtrent het proces en de verschillen tussen west- en oostoever. In 
fig. 42 is het aandeel (in procenten uitgedrukt) van de sociologische groepen in 
de pendanten li en Ule voor ieder jaar weergegeven. Bij de berekeningen werd 
hier gebruik gemaakt van de getransformeerde op de betrekkingswaarden geba­
seerde waarden volgens Van der Maarel (zie 3ele) om vergelijking met de 
ordinaties (zie 3e3d) te vergemakkelijken. 
De in fig. 42 vermelde sociologische groepen zijn in de volgorde van links 
naar rechts: 
IN Isoeto-Nanojuncetea. 
PI Plantaginetea majoris. 




Sa Salicetea pupureae + Franguletea. 
Po Potametea + Charetea. 
Bi Bidentetea tripartiti 
Ch Chenopodietea. 
Ae Arrhenatheretalia. 
Betreffende de indelingen van de spermatofyten en pteridofyten over deze socio­
logische groepen wordt verwezen naar 4b2 en 4cl. Opgemerkt wordt, dat hier bij 
diverse groepen in 4cl vermelde syntaxa zijn weggelaten omdat deze in de p.q.'s 
l i en l i le niet voorkwamen. Voor de C/iara-soorten en bryofyten wordt ver­
wezen naar WESTHOFF 8C DEN HELD (1969). Daar enkele soorten door hen niet 
als kensoort of als soort met speciale affiniteit tot een bepaald syntaxon worden 
vermeld, zijn deze op basis van waarnemingen binnen het duingebied als volgt 
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ingedeeld. Calliergonella cuspidata en Drepanocladus aduncus werden tot groep 
Pa gerekend en Bryum angustirete tot IN (het sociologisch gedrag van deze laatste 
soort was nauw verwant aan dat van Pohlia bulbifera). 
We zien in fig. 42 dat er verschillen zijn tussen op floristische gegevens gebaseerde 
l i -flor. Ше-flor. 
107. 
Ii-cov. Же-со . 
Fig. 42 Veranderingen in het sociologische spectrum der p.q.'s l i en U l e , gebaseerd op floris­
tische gegevens en bedekkingswaarden. 
Changes in the syntaxonomical spectrum of the p.q.'s l i and H i e , based on floristic and 
coverage data. 
en de op bedekkingswaarden gebaseerde spectra. Zo is het aandeel van groep КС 
in floristisch opzicht belangrijker en het omgekeerde is het geval met groep Sa. 
Tussen li en Ule bestaan duidelijke verschillen. Zo is groep PI (met o.a. Juncus 
articulatus) in li veel belangrijker dan in li le, zowel floristisch als wat de bedek­
kingsgraad betreft, en vooal in de vroegere jaren. Groep Pa was daarentegen aan-
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vankelijk in li minder belangrijk dan in Hie. De groepen Po, Bi, Ch en Ae (de 
laatste groep met als enige soort Bellis perennis) kwamen alleen in li voor. Verder 
traden de groepen Ar (met o.a. Lythrum salicaria) en КС (met o.a. Calamagrostis 
epigejos) in li later op dan in Ule. Al deze verschillen duiden samen met het 
verschil in veranderingsquotiënt op een faseverschil in ontwikkeling tussen beide 
p.q.'s: li loopt bij Ule ten achter. Ook in de ordinaties komt dit duidelijk naar 
voren (zie 3e3d). Hetzelfde verschil is aanwezig tussen de pendanten Ig en Illd. 
In dit opzicht verschilt Ulf veel minder van zijn pendant Ik, hetgeen samenhangt 
met de lagere ligging t.o.v. de voornoemde p.q.'s en de als gevolg hiervan hogere 
inundatie-index, die de verschillen nivelleert. 
3e3d. Patroon en proces door middel van ordinaties weergegeven 
Volgens de P.C.A.-methode (zie 3e2e) werden de coördinaatwaarden van opnamen 
langs 6, soms langs 4, dimensies berekend. De hieronder vermelde resultaten zijn 
gebaseerd op de interpretatie van de eerste twee of drie dimensies. Het vlak van 
het ordinatieschema, dat door de eerste twee dimensies bepaald wordt, kunnen 
wij ons voorstellen als een plat projectievlak in de soortenruimte (waarin iedere 
soort een as voorstelt, zie 3e2e), waarop zoveel mogelijk van de variatie in deze 
ruimte tot uitdrukking kan worden gebracht. De vlakken, die bepaald worden 
door twee steeds hogere dimensies, kunnen we voorstellen als projectievlakken 
in deze soortenruimte, waarop successievelijk zoveel mogelijk van de overgebleven 
variatie uitgedrukt kan worden. 
Ter bestudering van patroon en proces binnen één transect worden eerst de 
ordinaties van opnamen uit zes p.q.'s van transect III besproken. Daarna komen 
de ordinaties van opnamen der p.q.'s Ig, i, к en Hid, e, f aan de orde. Deze 
p.q.'s werden al uitgebreid in 3e3c4 besproken. De laatste ordinaties werden 
vooral uitgevoerd met het doel om de overeenkomsten en verschillen tussen west­
en oostoever in de successie van de lage vegetaties van Salix repens beter te kun­
nen bestuderen. 
De verkregen ordinatieschema's (behalve die van Illd t/m i welke op de be­
dekkingswaarden gebaseerd is) zijn in overeenstemming met de hierover ver­
kregen resultaten. Dit blijkt duidelijk wanneer men zich de moeite neemt om de 
diverse schema's te vergelijken met één of meer van de volgende figuren: 17, 18 
26, 27, 36, 40, 41 en 42. Zo correspondeert o.a. een grote afstand tussen 2 p.q.'s 
in een bepaald jaar in het ordinatieschema met een hoge waarde van het diffe-
rentiequotiënt (Ds), en een lang successietraject van een p.q. correspondeert 
met een hoge waarde voor het gemiddelde veranderingsquotiënt (Dtm). 
De p.q.'s Illd, e, f, g, h, i in 4 jaren, gebaseerd op floristische gegevens 
Zie fig. 43a, b, c, d en e. 
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Fig. 43a. De successie van 6 p.q.'s van trans­
ect I I I door middel van een op 
floristische gegevens gebaseerde or-
dinatie weergegeven. 
The succession of 6 p.q.'s of the 
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Fig. 43d. Isosymmorfenpatronen betreffende 
groeivormen, gebaseerd op fig. 43a. 
2 = tweejarige soorten. 
3 = „solitaire" overblijvende 
soorten. 
4 = overblijvende soorten die zeer 
dichte pollen kunnen vormen. 
6 = overblijvende soorten met 
lange ondergrondse uitlopers. 
8 = overblijvende soorten met 
lange bovengrondse uitlopers. 
Isosymmorf patterns concerning 
the growth forms, based on fig. 
43a. 
2 = biennial species. 
3 = „solitary" perennial species. 
4 = perennial species which can 
form very dense tussocks. 
6 = perennial species with long 
rhizomes. 
8 = perennial species with long 
stolons. 
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Fig. 43c. Isocoenenpatronen gebaseerd op 
fig. 43a. 
Isocene patterns based on fig. 43a. 
Fig. 43e. Isosymmorfenpatronen betreffende 
hoogteklassen, gebaseerd op fig. 
43a. 
1 = lage kruidachtige soorten 
(meestal lager dan 25 cm). 
3 = hoge kruidachtige soorten 
(bij goede ontwikkeling 
meestal hoger dan 80 cm). 
Isosymmorf patterns concerning 
the height classes, based on fig 43a. 
1 = low herbs (mostly lower than 
25 cm). 
3 = high herbs (well developed 
individuals mostly higher than 
80 cm). 
preteren valt, werden uit transect III slechts 6 p.q.'s uit de hygroserie genomen. 
Alleen de opnamen uit de jaren 1959, '62, '65 en '68 werden geordineerd. De 
tijdsintervallen zijn dus gelijk en de diverse jaren verschillen vrij sterk van elkaar; 
zo was de waterstand in 1962 extreem hoog en in 1965 extreem laag. Deze ordi-
natie is gebaseerd op floristische gegevens, d.w.z. op de presentie en absentie van 
soorten in de opnamen. 
Evenals in de volgende ordinatieschema's zijn de op elkaar volgende jaren van 
ieder p.q. door een lijn verbonden en deze lijn is voor ieder p.q. verschillend. 
De jaren 1959, '62, '65 en '68 werden elk met een ander symbool (voor alle p.q.'s 
gelijk) aangeduid; dit vergemakkelijkt ruimtelijke vergelijkingen op één tijdstip. 
Links in fig. 43a verlopen de trajecten der laag gelegen p.q.'s en rechts in de 
figuur die van de hoger gelegen p.q.'s. De eerste dimensie blijkt derhalve onge-
veer samen te vallen met de overgang van relatief nat naar relatief droog. De 
tweede dimensie valt ongeveer samen met de factor tijd. Evenals in de later te 
bespreken fig. 44a blijkt het jaar 1962 (nat) van I l ld (hoger gelegen) nauw 
overeen te komen met het jaar 1959 (droog) van Ule (lager gelegen). Het jaar 
1962 van Hle is op zijn beurt nauw verwant met het nog lager gelegen p.q. Ulf. 
In 1965 zien we een uiteenwijken van de drie hoger gelegen p.q.'s (Illd, e, f) 
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ten opzichte van de drie lager gelegen p.q.'s (Illg, h, i). Van 1965 naar 1968 
convergeren de lijnen, wat op afnemend verschil tussen de p.q.'s wijst. 
Van iedere geordineerde opname werd het syntaxonomisch of sociologisch spec­
trum bepaald. Hierbij werd uitgegaan van de in 4c 1 beschreven sociologische 
groepen. Het aantal tot een bepaalde groep behorende soorten werd in procenten 
uitgedrukt ten opzichte van het totaal aantal soorten in de opname. Door nu 
in het ordinatieschema de punten (opnamen) met een gelijk percentage van een 
sociologische groep te verbinden, ontstaan lijnen die op voorstel van VAN DER 
MAAREL (1969) „isocenes" genoemd worden en die we in het Nederlands met 
„isocoenen" zullen aanduiden. In de figuren 43b en с zijn de isocoenen van de 
procentueel belangrijkste sociologische groepen weergegeven. De isocoenen van 
fig. 43c geven de grens aan tussen het wel en niet voorkomen der diverse groepen. 
De combinatie van fig. 43a met 43b en с geeft op aanschouwelijke wijze de 
syntaxonomische veranderingen weer, die er in de loop van de successie zijn 
opgetreden. Verder blijkt het isocoenenpatroon voor iedere sociologische groep 
verschillend te zijn. Sommige isocoenen staan ongeveer loodrecht op elkaar, 
zoals die van de groepen Ar en Sa (fig. 43c). Het voorkomen van de laatste 
groep is duidelijk gecorreleerd met het verschil nat-droog en dat van groep Ar 
meer met de factor tijd, hoewel deze groep in de hoger gelegen p.q.'s eerder in 
de successie optrad dan in de lager gelegen p.q.'s. 
Op dezelfde wijze als voor de sociologische groepen kunnen ook lijnen gecon­
strueerd worden die betrekking hebben op andere indelingen van soorten, bij­
voorbeeld die in levens- of groeivormen. Dergelijke lijnen worden op voorstel 
van Van der Maarel (mond. med.) „isosymmorfen" genoemd. Hier werd dit ge­
daan voor de in 4cl nader besproken groeivormen en hoogteklassen. In fig. 43d 
zijn de isosymmorfen weergegeven van enige groeivormen en in fig. 43e de 
isosymmorfen van twee hoogteklassen. Beide laatstgenoemde figuren spreken 
verder voor zichzelf en uit de combinatie met fig. 43a blijkt welke veranderingen 
er in de loop van de successie in het groeivormenspectrum en in het hoogte-
klassenspectrum zijn opgetreden. 
De p.q.'s Hid, e, f, g, h, i in 4 jaren, gebaseerd op bedekkingswaarden 
De resultaten van deze ordinatie waren niet te interpreteren en zijn hier niet 
gepubliceerd. De afstanden tussen de diverse punten in het schema waren niet 
in overeenstemming met de later te bespreken ordinatie op basis van de bedek­
kingswaarden en met de reeds hiervoor besproken resultaten. Deze resultaten zijn 
zeer waarschijnlijk veroorzaakt door het (voor een goede interpretatie) te hetero­
gene opnamenmateriaal. Met betrekking tot de bedekkingswaarden is het betref­
fende opnamenmateriaal namelijk aanzienlijk heterogener dan in floristisch op­
zicht, omdat de dominerende soorten in ruimte en tijd sterk kunnen verschillen. 


















Fig. 44a. De successsie van 6 p.q.'s uit de transecten I en I I I door middel van een op floris-
tische gegevens gebaseerde ordinatie weergegeven. 
The succession of 6 p.q.'s of the transects I en I I I expressed by an ordination based 




/ : Lycopus europaeus 
\ : Mentha aquatica 
—: Lythrum salicaria 
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Fig. 44b. De verspreiding in ruimte en tijd van enige soorten, gebaseerd op fig. 44a. 
The distribution in space and time of some species, based on fig. 44a. 
gelijk gericht verlopen dan bij andere ordinaties het geval is, waardoor in het 
„projectievlak" van o.a. de eerste twee dimensies relatief minder „gerichte" varia­
tie tot uitdrukking gebracht kon worden en er meer „ongerichte" variatie is. 
Hierop duidt ook de hoge „coefficient of alienation", wat een maat is voor de 
mate waarin de afstanden in het ordinatieschema verschillen van de afstanden in 
de distantiematrix. Deze bedroeg hier 0,32 en week bij de andere ordinaties niet 
veel van 0,10 af. 
De p.q.'s Ig, i, k en lila, e, f in 10 jaren, gebaseerd op floristische gegevens 
Zit fig. 44a en b. 
Hier correspondeert de eerste dimensie in grote lijnen met de factor tijd en de 
tweede dimensie met de overgang van relatief nat (beneden, de p.q.'s Ik en IHf 
liggen het laagst) naar relatief droog (boven, de p.q.'s Ig en I l ld liggen het 
hoogst). Van de op gelijke hoogte liggende pendanten van west- en oostoever 
liggen de trajecten in het ordinatieschema ook min of meer op gelijke hoogte: 
de trajecten van Ig en Il ld liggen boven in de figuur, die van li en IHe in het 
midden en die van Ik en IHf onderaan. Het beeld, dat we hier van Illd, e en f 
zien, is veel gedetailleerder dan dat in fig. 43a omdat hier de volledige tijdserie 
geordineerd is. In relatie tot relatief droog-boven en relatief nat-onder zien we 
in de trajecten van de p.q.'s duidelijk de droge en natte jaren weerspiegeld. In 
jaren met lage waterstand zien we in het traject een top en in jaren met hoge 
waterstand een dal. Er is een duidelijke verwantschap van de trajecten van 
Ig en I l ld (en onduidelijker ook van de trajecten der overige p.q.'s) met de 
grafiek van de negatieve waterstand (fig. 20) en met de grafiek van het totaal 
aantal soorten (m) in fig. 19 en 221 
Het reeds eerder ter sprake gekomen faseverschil in vegetatieontwikkeling tussen 
west- en oostoever komt in het ordinatieschema goed tot uitdrukking. We zien 
daarin, dat de opnamen van Ig en i nauwer verwant zijn met vroegere opnamen 
van I l ld en e dan met die uit dezelfde tijd. Tussen Ik en IHf is dit faseverschil 
geringer, hoewel ook duidelijk aanwezig. De grotere vegetatieveranderlijkheid 
van diverse p.q.'s op de westoever vergeleken met overeenkomstige p.q.'s op de 
oostoever blijkt uit het feit, dat de trajecten van Ig en i aanmerkelijk langer zijn 
dan die van I l ld en e. Uit vergelijking van de jaren 1959 en 1968 blijkt dat het 
verschil tussen de groepen Ig, i, к, en Hid, e, f is afgenomen. Wanneer we hierna 
het ordinatieschema bekijken dat op de bedekkingswaarden gebaseerd is (fig. 45a 
en b), zien we het omgekeerde, namelijk een groter verschil tussen beide groepen 
in 1968 dan in 1959! 
Om in aanvulling op fig. 43b en с de richting van de successie te illustreren is 
in fig. 44b de presentie van Lycopus europaeiis, Mentha aquatica, Lythrum sali­
caria en Calamagrostis epigejos in het ordinatieschema aangegeven. Deze soorten 
zijn in de loop der tijd toegenomen, op de oostoever eerder dan op de westoever. 
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De p.q.'s Ig, i, k en Hid, e, f in 10 jaren, gebaseerd op bedekkingswaarden 
Zie fig. 45a, b, c, d, e en f. 
Voor een goede interpretatie van deze ordinatie was het noodzakelijk om naast 
de eerste twee dimensies ook de derde dimensie te betrekken. Uit de figuren 45a 
en b kan men zich een ruimtelijk beeld vormen. Wij zien dat, evenals in het 
vorige ordinatieschema, de eerste dimensie min of meer correspondeert met de 
Fig. 45a, b. De successie van 6 p.q.'s uit de transecten I en I I I door middel van een op bedek-
kingswaarden gebaseerde ordinatie weergegeven. 
The succession of 6 p.q.'s of the transects I and I I I expressed by an ordination 









Fig. 45c, d. De verspreiding in ruimte en tijd van twee soorten, gebaseerd op fig. 45a. Evenals 
in de volgende figuren 45e en f is het voorkomen der soorten aangeduid door mid-
del van de symbolen der gecombineerde schatting volgens Braun-Blanquet. 
The distribution in space and time of two species, based on fig. 45a. The occur-
rence of the species is indicated by the symbols of the cover-abundance scale of 
Braun-Blanquet. In the same way it is done in the next figures 45e and f. 
150 
factor tijd. Wat in fig. 45a het allereerste opvalt, is het divergeren van de twee 
groepen p.q.'s, hetgeen hiervoor al even ter sprake kwam. De oorzaak van dit 
divergeren werd reeds in 3e3c4 besproken en wordt hier duidelijk gedemonstreerd 
door de figuren 45c en d. De tweede dimensie is hier gecorreleerd met het verschil 
tussen de twee groepen p.q.'s in de latere jaren, waaraan wellicht (mede?) het 
verschil in oeverreliëf ten grondslag ligt. De derde dimensie correspondeert met 
het verschil relatief nat — relatief droog, hetgeen geïllustreerd wordt door de 
figuren 45e en f, waarin op basis van fig. 45b respectievelijk het verspreidings-
patroon van Eleocharis palustris ssp. palustris (een „natte" soort) en dat van 
Calamagrostis epigejos (een relatief „droge" soort) is ingetekend. Er is een vrij 
grote verwantschap van fig. 45b met fig. 44a; nog fraaier dan in laatstgenoemde 
figuur liggen de trajecten der pendanten van oost- en westoever hier in een 
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Fig. 45e, f. De verspreiding in ruimte en tijd van twee soorten, gebaseerd op fig. 45b. 
T h e distribution in space and time of two species, based on fig. 45b. 
bepaalde hoogtezone. Evenals daar zien we, vooral in de beginjaren, in de trajec­
ten een top in droge jaren en een dal in natte jaren. 
Het bij het vorige ordinatieschema (fig. 44a) besproken faseverschil in vegetatie­
ontwikkeling tussen beide groepen p.q.'s komt hier in de eerste jaren in veel 
geringere mate tot uitdrukking. Met betrekking tot de moslaag treedt er later 
op basis van de bedekkingsgraad een omkering op van het faseverschil: in Ig, i, к 
ging de moslaag zich eerder ontwikkelen dan in Hid, e, f (men vergelijke in fig. 
45a o.a. de afstand tussen 1959 en 1965 bij beide groepen). 
Enige conclusies en beschouwingen betreffende de ordinaties 
In de verkregen ordinatieschema's van de figuren 44a, 45a en b (fig. 43a wordt 
hierbij buiten beschouwing gelaten omdat daar slechts 4 jaren geordineerd 
werden) verloopt de successie niet rechtlijnig, maar meer zig-zag. Wel geven 
dim 3 
.0.6 r 
! • . 1 1 
1 . 1 . 1 
Calamagrostis epigejos 
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deze schema's een min of meer rechtlijnige tendentie in de vegetatieontwikkeling 
over langere termijn te zien. Omdat bleek, dat de toppen en dalen in de trajecten 
der p.q.'s in fig. 44a en 45b corresponderen met de wisselingen in grondwater-
stand, is het aannemelijk dat de successie een „rechtlijniger" verloop zou hebben 
gehad, wanneer de milieuveranderlijkheid met betrekking tot de factor grond-
water zeer gering zou zijn geweest. Wanneer de successie langs het Grote Vogel-
meer min of meer zijn eindstadium bereikt zou hebben of wanneer verdere 
successie is een heen en weer gaand proces, dat karakteristiek is voor de limes 
nemelijk dat er zich dan ten gevolge van de afwisseling van perioden met lagere 
en perioden met hogere waterstanden nog wel veranderingen zouden plaats 
vinden, die we kunnen aanduiden met pendel- of harmonikasuccessie (TÜXEN, 
1967; WESTHOFF, 1965) in meer of minder uitgesproken vorm. Deze pendel-
successie is een heen en weer gaand proces, dat karakteristiek is voor de limes 
convergens (zie over deze term 3j2). De zig-zag-successie kunnen wij ons nu 
opgebouwd denken uit een enerzijds min of meer lineair verlopend proces dat 
optreedt omdat de successie zijn eindstadium nog niet heeft bereikt, en anderzijds 
de voornoemde pendelsuccessie. De zig-zag-successie zal zich vooral en in uit-
gesprokener vorm voordoen in jonge milieu's van de limes convergens, waar de 
vegetatieontwikkeling nog in volle gang is en waar bovendien één of meer milieu-
factoren, zoals het grondwater, periodieke fluctuaties te zien geven. 
Zoals uit het voorgaande gebleken is, zijn de ordinatieschema's een waardevol 
hulpmiddel bij de studie van patroon en proces en hun onderlinge samenhang. 
Door middel van deze ordinaties kan men de successie op aanschouwelijke wijze 
voorstellen. Een divergentie of convergentie in de vegetatieontwikkeling, een 
grote of een geringe vegetatieveranderlijkheid en de richting waarin de successie 
verloopt, kunnen direct uit de ordinatieschema's afgelezen worden. Bij dit laatste 
zijn de isocoenen en isosymmorfen een waardevol hulpmiddel. Verder geven de 
dimensies van het ordinatieschema ons een aanwijzing betreffende de factoren 
die in eerste instantie de variatie in de vegetatie bepalen. De belangrijkste milieu-
factor, die hier verantwoordelijk is voor de ruimtelijke variatie in de vegetatie, 
blijkt het grondwater te zijn, hetgeen ook reeds duidelijk werd in de vorige 
paragrafen. Dit resultaat komt overeen met dat van enige andere ordinaties van 
duinvegetaties uit binnen- en buitenland. Zo vonden ORLOCI (1966) en CHANDA-
PILLAI (1970) in Newborough Warren (Engeland), VAN DER MAAREL (1966b, 
1969) op Voorne en VAN DER MAAREL & LEERTOUWER (1967) op Schiermonnikoog 
op basis van ordinaties, dat de maximale variatie in de vegetatie gecorreleerd 
was met verschillen in nat-droog, waarmee ook andere milieuverschillen samen-
hingen, o.a. verschillen in voedselrijkdom, humus- en kalkgehalte. 
De resultaten van de ordinaties zijn tevens een fraaie bevestiging van de waarde 
der eenvoudiger methoden ter beschrijving van patroon en proces. Op grond van 
deze laatste methoden werden trouwens al bepaalde verwachtingen gekoesterd 
ten aanzien van de resultaten der ordinaties. Uit de momenteel niet te inter-
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preteren ordinane op basis van de bedekkingswaarden der p.q's I l ld t/m i kun­
nen we leren, dat het gevaarlijk is om conclusies uit ordinaties te trekken zonder 
dat men op andere wijze reeds enig inzicht omtrent patroon en proces heeft ver­
kregen. 
Het bleek dat de ordinatieschema's, die gebaseerd zijn op de bedekkings­
waarden, aanzienlijk kunnen afwijken van de schema's waarbij van presentie en 
absentie van soorten uitgegaan is. Ter verkrijging van zoveel mogelijk informatie 
omtrent patroon en proces kunnen beide soorten ordinatieschema's het beste 
naast elkaar bestudeerd worden. Ook BANNISTER (1966) heeft van eenzelfde reeks 
opnamen verschillende ordinaties, die elk op een ander uitgangspunt gebaseerd 
waren, met elkaar vergeleken. Ook daar traden tussen sommige ordinaties aan­
zienlijke verschillen op. 
ЗеЗе. Het proces in de overige p.q.'s 
De meeste van de hier besproken p.q.'s vertonen een vegetatieontwikkeling, die 
in grote lijnen nauw verwant is met die in één of meer p.q.'s van de transecten 
I en III. Daarnaast doen zich ook meer of minder grote verschillen in deze 
ontwikkeling voor. De p.q.'s worden besproken in de volgorde van nat naar droog. 
Vele p.q.'s werden niet ieder jaar opgenomen, zie daarover 3elc. Voor de 
situering van de p.q.'s raadplege men kaart 8. 
Evenals in de tabellen van de transecten I en III zijn de soorten in de volgende 
opnametabellen der p.q.'s (zie bijlage) gerangschikt volgens afname, toename en 
vrij grote constantie in hun bedekkingsgraad. Deze afname, enz., geldt in diverse 
gevallen alleen voor de laatste jaren. Soms werd een categorie van incidentele 
soorten onderscheiden. 
Enige opmerkingen over het proces in het laagste deel van de hygroserie. 
De successie in het laagste deel van de hygroserie, waar de diverse P-vegetaties tot 
ontwikkeling kwamen, ging in het algemeen niet geleidelijk, doch meer schoks-
gewijs. Na 1956 ontstonden deze P-vegetaties op de oostoever en op enkele 
plaatsen op de west- en zuidoever en ze ontwikkelden zich meestal uit de J-pionier-
vegetaties, die toen een grote oppervlakte besloegen. Na de zomer van 1957 
verdwenen deze pioniervegetaties op de meeste plaatsen in deze zone ten gevolge 
van de langdurige inundatie (zie de p.q.'s 10, 16, 17, 18, 21, 23, 24). Ook in het 
middengedeelte was dit het geval. Behalve op de plaatsen waar P-vegetaties 
ontstaan waren, bleef het laagste deel van de hygroserie kaal of vrijwel kaal, of 
was tijdelijk met hydrofytenvegetaties begroeid, totdat de bodem in de jaren 
1959 en 1960 weer droogviel. Ook toen ontstonden op de drooggevallen bodem 
weer op uitgebreide schaal pioniervegetaties, met daarin o.a. Eleocharis palustris 
ssp. palustris. Slechts op enkele plaatsen, o.a. in een betrekkelijk smalle en iets 
hoger gelegen strook in het middengedeelte, waarin de p.q.'s 21, 23 en 24 liggen, 
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ontstonden hieruit P-vegetaties (vrijwel uitsluitend type Pe). Elders, op iets lager 
gelegen bodem, deed deze ontwikkeling zich niet voor en verdwenen de pionier-
vegetaties vrijwel geheel tijdens de hoge waterstanden in 1961 en 1962, o.a. in 
de p.q.'s 10, 16, 17 en 18. Hier werd dus waargenomen, dat een gering hoogte-
verschil (soms nauwelijks 10 cm) een groot verschil in vegetatieontwikkeling 
kan gevenI 
In de jaren 1964 en 1965 herhaalde dit proces zich. Ook toen raakten grote 
drooggevallen oppervlakten met pioniervegetaties begroeid. Omdat de waterstand 
in de daarop volgende jaren minder hoog was dan in de jaren 1961 en 1962, 
raakten nu pas de grote zandplaten van het middengedeelte, waarop de p.q.'s 
16 en 17 liggen, permanent met P-vegetaties (type Pe) begroeid; in de slechts 
iets lager gelegen p.q.'s 10 en 18 verdween de vegetatie weer! 
Bestudering van het proces blijkt in dit soort milieu's zeer belangrijk te zijn 
en hieruit kunnen verschillen in het patroon beter begrepen worden. 
De p.q.'s 10, 16, 17 en 18: periodieke ontwikkeling van J-vegetaties. 
Zie tabel 7. Voor een nadere toelichting bij deze p.q.'s wordt allereerst verwezen 
naar hierboven. Uit de tabellen blijkt, dat de soortensamenstelling der pionier-
vegteaties zich in de loop van de tijd wijzigde. In de latere jaren kwamen daarin 
meer Eleocharis palustris ssp. palustris en Lythrum salicaria voor; zie ook hetgeen 
in 3d3d over type Je is vermeld. De hier niet gepubliceerde p.q's 9, 11 en 12 
maakten een vegetatieontwikkeling door, die sterk parallel liep aan die van p.q. 
10. Van deze p.q.'s is alleen p.q. 12 permanent begroeid geraakt ten gevolge van 
vegetatieve migratie van Scirpus maritimus uit de naaste omgeving (zie de 
vegetatiekaarten van de zuidoever). 
De p.q.'s 21, 23 en 24: ontwikkeling van J- en vervolgens van P- en L-vegetaties. 
Zie tabel 8. Men zie voor deze p.q.'s allereerst de bovenvermelde opmerkingen 
over het proces in het laagste deel van de hygroserie. In de p.q.'s 21 en 24 ont-
wikkelde zich een dichte vegetatie van Scirpus maritimus (Pm). Deze soort ging 
in de laatste jaren sterk achteruit, terwijl geen andere soort de open gevallen 
plaatsen innam. Hier is dus geen sprake van een wegconcurreren van Scirpus 
maritimus, doch de achteruitgang berust duidelijk op een verandering in het 
milieu. In vele P-vegetaties (en ook in deze drie p.q.'s) heeft zich op de zand-
grond een zwarte modderlaag gevormd, waaronder de bodem sterk gereduceerd 
is. In dergelijke milieu's blijken Scirpus maritimus, Eleocharis palustris ssp. 
palustris en ook Scirpus lacustris ssp. glaucus sterk achteruit te gaan. Phragmites 
communis kan het daarin beter volhouden. Vlak bij p.q. 24 was temidden van 
P-vegetaties ten gevolge van dit proces een grote plek van vele m2's vrijwel 
onbegroeid geraakt, terwijl daar enige jaren tevoren een dichte vegetatie van 
Eleocharis palustris ssp. palustris en Scirpus maritimus voorkwaml Van de daar 
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in augustus 1968 aanwezige schaarse vegetatie geven de volgende opname (van 
een oppervlakte van 4 m2) en foto 8 een beeld. De modderlaag was ter plaatse 
5 à 8 cm dik, terwijl tijdens het maken van de opname en de foto het water 
enige cm's boven de modderlaag stond. 
Kruidlaag: bedekkingsgraad 2% 
hoogte 30-50 cm 
Eleocharis palustris ssp. palustris 2 m 
Scirpus maritimus + r 
Phragmites communis + г 
Iemand, die hier de voorgeschiedenis niet kende, zou gemakkelijk kunnen con­
cluderen, dat de progressieve vegetatiesuccessie hier in een beginstadium ver­
keerde. In werkelijkheid heeft zich dus het tegenovergestelde voorgedaan, 
namelijk een regressieve successie. Phragmites communis was in dit milieu de 
enige soort die toenam en zich daarin vanuit de omgeving vegetatief vestigde. 
Hier bleef de modderlaag vrijwel onbegroeid (in 1970, tijdens extreem lage water­
standen, is hier een massavegetatie van Lythrum salicaria ontstaan), doch op de 
meeste plaatsen elders (meestal was daar de bodem iets hoger) ontwikkelde zich 
daarop een zeer dichte en hoge vegetatie van Lycopus europaeus, hetgeen ook in 
p.q. 23 plaats vond. Men zie over deze vegetatieontwikkeling ook 3d3d. 
De p.q.'s 1 en 7: ontwikkeling van vegetatietype Pp. 
Zie tabel 9. In beide p.q.'s was Phragmites communis al aanwezig toen in 1956 
met het onderzoek begonnen werd. In p.q. 1 was ook Eleocharis palustris ssp. 
palustris aanwezig en hier ontwikkelde de vegetatie zich vanuit Jj via Pe tot Pp. 
In 1963 was de bedekkingsgraad van Phragmites daar aanvankelijk hoger dan in 
de betreffende opname is vermeld; daarom werd deze vegetatie als Pp gekar­
teerd. Maar ten gevolge van de daling in waterstand werden, voordat de opname 
gemaakt werd, vele rietstengels door konijnen afgeknaagd. Hetzelfde vond in 
1965 plaats in p.q. 7. In dit p.q. kwam geen Eleocharis voor en ontwikkelde 
type Pp zich rechtstreeks uit de J-pioniervegetaties, die bij hoge waterstanden 
verdwenen en dan vaak (zoals in 1959) vervangen werden door waterplanten­
vegetaties. In beide p.q.'s geeft het jaar 1965 een plotselinge verandering te zien, 
die duidelijk samenhangt met de zeer lage waterstanden in 1964 en 1965. De 
soorten Lycopus europaeus, Mentha aquatica en Lythrum salicaria breidden zich 
hierin toen sterk uit evenals in dergelijke vegetaties op andere oeverdelen, o.a. 
in IHg, h en i (men zie ook p.q. 10). 
De p.q.'s 3, 5,14 en 38: ontwikkeling van J- en vervolgens van S-vegetaties. 
Zie tabel 10. P.q.3, vlak bij de p.q.'s Ij en Ik gelegen en nauw met deze p.q.'s 
verwant, geeft een vegetatieontwikkeling te zien van type Jl-Jc in 1956 via Se 
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in 1963 naar Sm in 1968. P.q. 5, vrij dicht bij p.q. 3 op de westoever gelegen, 
vertoont een vrij verwante ontwikkeling van Jb via SI naar Sm. In p.q. 14, vlak 
bij transect III gelegen (p.q. 14 is nauw verwant aan Ule) , verliep de successie 
van Ja via Sj naar Sm. In tabel 10 is het verschil in vegetatieontwikkeling tussen 
de west- en oostoever duidelijk te zien; o.a. kwamen de taxa Carex serótina ssp. 
pulchella, Lycopus europaeus en Lythrum salicaria op de oostoever al veel 
eerder in de successie voor. P.q. 38 werd op de zuidwestoever uitgezet, toen een 
groot gedeelte hiervan in 1963 begroeid raakte en daarna permanent begroeid 
bleef; daarvoor waren hier slechts efemere pioniervegetaties, die tijdens hoge 
waterstanden weer verdwenen en plaats maakten voor waterplantenbegroeiingen. 
Het begin van de vegetatieontwikkeling in dit p.q. vertoont diverse verschillen 
met het begin van die in de andere drie p.q.'s, hetgeen een gevolg is van de 
milieuveranderingen langs het gehele meer. Zo namen in p.q. 38 de bryofyten 
vanaf de aanvang een veel belangrijker plaats in. 
Evenals in de overeenkomstige p.q.'s van de transecten I en III gaan ook hier de 
schommelingen in soortensamenstelling en bedekkingsgraad parallel aan de fluc-
tua! ies in waterstand. Ook hier wordt de grootste soortenrijkdom bereikt in 1965. 
In p.q. 5 ontwikkelde Eleocharis palustris ssp. palustris zich sterk tijdens de lang-
durige inundaties van 1961 en 1962, terwijl deze soort in de drogere jaren daarna 
afnam; Salix repens en Calamagrostis epigejos gingen toen toenemen. In alle 
p.q.'s zien we in de loop der tijd een afname van Juncus articulatus. 
De p.q.'s 14', 19 en 31: ontwikkeling van vegetaties rijk aan Carex fiacca tot Lm, 
Sc en Sh. 
Zie tabel 11. De vegetatieontwikkeling in de p.q.'s 14' (8 m ten oosten van p.q. 14 
gelegen; dit punt is niet op de kaarten aangegeven) en 19 verliep in grote lijnen 
parallel aan die in de p.q's III b en с In dit overgangsgebied tussen hygro- en 
mesoserie kwamen, vooral op de reliëfrijke oeverdelen, vegetaties tot ontwikke-
ling, waarin Carex fiacca een belangrijk aandeel had. Zowel uit de bestudering 
van enkele andere p.q.'s langs het Grote Vogelmeer (o.a. die in het hierna te 
bespreken transect VI) als uit vegetatiestudies in andere duingebieden, is ge-
bleken, dat juist uit dergelijke vegetaties rijk aan Carex fiacca waardevolle (vanuit 
natuurbeschermingsoogpunt bezien) vegetatietypen met zeldzame soorten kunnen 
ontstaan. Daar deze potentieel zeer belangrijke zone vrijwel overal gedurende 
perioden met hoge waterstanden door voedselrijk water overspoeld werd en 
daarbij soms langere tijd op de waterlijn lag, waardoor er (vooral op de oost- en 
noordoever) veel aanspoelsel werd gedeponeerd, ontwikkelden zich hier echter 
ruige vegetaties, waarin de soorten Lycopus europaeus, Mentha aquatica en 
Calamagrostis epigejos domineerden. Hierdoor kwam er van de aanvankelijk 
veel belovende vegetatieontwikkeling niets terecht. We zien in de p.q.'s 14', 19 
en I l lb Carex fiacca sterk afnemen, terwijl ook andere veranderingen duidelijk 
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uit tabel 11 blijken. Hier kwam dus de limes convergens tot optimale ontwikke-
ling (zie daarover verder 3j2). 
Slechts op weinig plaatsen konden deze vegetaties rijk aan Carex fiacca zich in 
een gunstiger richting ontwikkelen, o.a. ter plaatse van p.q. 31, het transect V 
en het hogere deel van transect VI. Hier vond een vegetatieontwikkeling plaats 
in de richting van de veranderlijke limes divergens (zie 3j2). Op deze plaatsen 
deed zich de omstandigheid voor, dat deze zone door een lage rug van de lagere 
oeverdelen was gescheiden, zodat hier geen overspoeling met voedselrijk water 
optrad en er ook geen aanspoelsel gedeponeerd kon worden. Deze isolatie schiep 
differentiatie, die het sterksL in het reliëfrijke transect VI tot uitdrukking kwam. 
In het vlakkere p.q. 31 was de vegetatieontwikkeling minder spectaculair, hoe-
wel zich daar o.a. een relatief soortenrijke moslaag ontwikkelde. In de laatste 
jaren trad hier een ontwikkeling in de richting van struweel op. 
Betreffende Carex fiacca wordt opgemerkt, dat deze soort zich in de laatste jaren 
vrij sterk uitbreidde in de hogere delen van vegetatietype Sd op de west- en 
zuidwestoever. Dit hangt samen met de gemiddeld lagere waterstanden in deze 
jaren. Ook de vestiging en uitbreiding aldaar van Euphiasia officinalis en Orchis 
praetermissa wijst op een vanuit natuurbeschermingsoogpunt bezien gunstige 
vegetatieontwikkeling (zie ook 6d3). 
Over de soorten Lycopus eutopaeus, Mentha aquatica en Calamagrostis epigejos 
zij nog vermeld, dat de eerste soort vooral toenam tijdens en vlak na de hoge 
waterstanden, terwijl Calamagrostis zijn grootste abundantie bereikte in de 
drogere jaren daarna. Mentha kon zowel tijdens als na hoge waterstanden tot 
sterke ontwikkeling komen. 
De p.q.'s van transect VI: ontwikkeling van een vegetatie-gradiënt met zeldzame 
soorten. 
Zie tabel 12. Transect VI werd pas in 1964 uitgezet, toen bleek dat zich daar in 
vegetaties rijk aan Carex fiacca verschillende meer of minder zeldzame taxa had-
den gevestigd: Orchis praetermissa, Parnassia palustris en Gentiana amarella ssp. 
uliginosa. Later vestigden zich vlak naast het transect nog Orchis incarnata en 
Epipactis palustris. In verband met deze taxa moet vermeld worden, dat hier in 
1962 maaisel uit het Houtglop is gedeponeerd. Daarmee is mogelijk zaad van 
Gentiana en Parnassia, en heel misschien ook van de in het Houtglop zeldzamere 
soort Epipactis, meegekomen. Voor de vestiging van deze soorten moet echter in 
de eerste plaats het milieu ter plaatse als belangrijkste oorzaak gezien worden. 
Argumenten hiervoor zijn, dat het maaisel ook op andere delen van de oost-
oever (met een andere vegetatie) werd uitgestrooid, waar bovenvermelde soorten 
zich niet vestigden, en dat beide Orchis-soorten niet met maaisel aangevoerd 
kunnen zijn omdat ze in het Houtglop niet voorkwamen. 
In tabel 12 zijn alleen de opnamen van 1964 en 1968 vermeld, omdat uit de 
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vergelijking van deze twee jaren de veranderingen in vegetatie het duidelijkst 
opvallen. Het transect werd trouwens niet ieder jaar opgenomen. Wel werden 
daarin bovenvermelde soorten en Centaurium littorale jaarlijks opgenomen; deze 
gegevens komen in 3f2 nader ter sprake. Verder werd het grootste deel van het 
transect met de naaste omgeving bestudeerd door middel van populatiekarterin-
gen, die in 3£1 besproken worden. Voor de ligging der p.q.'s en het reliëf ter 
plaatse wordt men ook naar 3fl verwezen. Het totale transect loopt van het 
laagste deel van de hygroserie tot in de xeroserie (zie kaart 6; daarop zijn alleen 
de p.q.'s VIb, g, h, i en j aangegeven). 
Uit tabel 12 blijkt, dat de soorten Hippophaë rhamnoides, Calamagrostis epigejos, 
Mentha aquatica, Salix repens, Calliergonella cuspidata en Drepanocladus adun-
cus sterk zijn toegenomen, terwijl Juncus articulatus en Sagina nodosa sterk zijn 
afgenomen. In alle p.q.'s is de vegetatie hoger geworden, terwijl de bedekkings-
graad in de meeste p.q.'s meer of minder sterk is toegenomen. De soortenrijkdom 
is in de p.q.'s VI χ t/m с (behorend tot meso- en xeroserie) toegenomen, doch in 
de overige p.q.'s (behorend tot de hygroserie) afgenomen. In grote lijnen komt 
de vegetatieontwikkeling overeen met die in transect III. De verruiging van de 
vegetatie, waarbij er een sterke tendentie tot struweelvorming is, zal behalve in 
de hygroserie ook in de mesoserie in de naaste toekomst tot een nivellering en 
afname van het soortenaantal leiden, wanneer geen beheersmaatregelen genomen 
worden om de vegetatieontwikkeling in een gewenste richting bij te sturen (zie 
6d3). De taxa Centaurium littorale, Gentiana amaretta ssp. uliginosa en Parnassio 
palustris zijn ten gevolge van de huidige vegetatieontwikkeling al uit enige p.q.'s 
verdwenen (zie ook 3f2). 
De p.q.'s Vb, Vc en 29: vegetatieontwikkeling in de mesoserie. 
Zie tabel 13. De p.q.'s 29 en Vc behoren tot het laagste deel van de mesoserie 
en Vb tot het hoogste deel ervan. Vb en с behoren tot transect V (op de oost­
oever gelegen), waarvan hier verder geen p.q.'s besproken worden. P.q. 29 ligt 
op de oostoever, die daar gemiddeld een steil talud heeft. Binnen dit p.q. komen 
echter weinig hoogteverschillen voor. In 1958 was hier een lage massavegetatie 
van Sagina nodosa aanwezig, waarin verder vrij weinig soorten voorkwamen. In 
de jaren daarna trad eerst een sterke toename en vervolgens een sterke afname 
van het soortenaantal op, samengaand met een sterke verruiging van de vegetatie 
en in 1968 was hier een struweel van Salix repens ontstaan. Een dergelijke vege­
tatieontwikkeling is kenmerkend voor de mesoserie der steile oevers. In 1961 lag 
het p.q. aan de rand van een steile afslagoever en tijdens de hoogste water­
standen werd de helft van het p.q. door de golven weggeslagen; dit is de oorzaak 
waarom in dat jaar de oppervlakte van het p.q. van 1 m2 tot '/2 m? werd 
teruggebracht. 
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In Ve ontwikkelde zich een aan Carex fiacca rijke vegetatie van een droger type 
als die welke we in de p.q.'s 14', 19 en 31 hebben leren kennen. In Vb verliep 
de vegetatieontwikkeling ongeveer parallel aan die in IIIx. Zowel in Vb als in 
Vc is een verruiging van de vegetatie te constateren. 
De veranderingen in de vegetatie zijn hier geleidelijker dan in de p.q.'s van de 
hygroserie, evenals dit het geval was in transect III. 
De p.q.'s He en 30a: ontwikkeling van de vegetatietypen Hh en Hp. 
Zie tabel 14. P.q. Ile (behorend tot transect II, waarvan hier verder geen p.q.'s 
besproken worden) ligt in het hogere deel van de hygroserie; hier trad al 
spoedig een ontwikkeling naar struweel op. De veranderlijkheid, zowel in soorten­
samenstelling als in bedekkingsgraad, is er hoog. In de successie neemt na I960 
de soortenrijkdom snel af. Kenmerkend voor de struweelontwikkeling is de 
toename van Calamagrostis epigejos. 
P.q. 30a werd uitgezet om de ontwikkeling te vervolgen van de Ро£м¿Mi-bosjes-
die plaatselijk langs de westoever ontstaan waren ten gevolge van het uitlopen 
van daar gedeponeerde takkebossen. Aanvankelijk was onder de lage boompjes 
een vrij schaarse vegetatie aanwezig. De ontwikkeling van de kruidlaag verliep 
hier in dezelfde richting als die van het struweel; ook hier kwam Calamagrostis 
epigejos tot dominantie. 
3f. Patroon en proces met betrekking tot de plantesoorten 
3f 1. Een gedetailleerde patroonstudie op de oostoever bij transect VI 
Zoals reeds in ЗеЗе werd vermeld heeft zich ter plaatse van transect VI een 
vegetatiegradiënt ontwikkeld, die zich, o.a. door de kleinschaligheid ervan, goed 
leende voor een meer gedetailleerde patroonstudie. Deze studie vond plaats in 
augustus 1967; toen werden de meeste soorten gekarteerd. De resultaten zijn 
vermeld in de figuren 46a, b en с In 1968 werd de kartering voor enkele soorten 
herhaald; de patronen der meeste soorten bleken sinds 1967 niet noemenswaardig 
veranderd te zijn en de karteringen van deze soorten werden niet herhaald. In 
1968 werd ook de vegetatiekaart van dit stuk oostoever vervaardigd; de opper­
vlakte waarop deze patroonstudie betrekking heeft is op kaart 6 omlijnd. 
Het doel van deze gedetailleerde patroonstudie was: 
1. een dieper inzicht te verkrijgen in het verspreidingspatroon (en daardoor ook 
in de autoecologie) der diverse plantesoorten. 
2. na te gaan in hoeverre en hoe nauwkeurig de verspreiding van de soorten 
door middel van de p.q.'s van transect VI kon worden vastgelegd. De resul­
taten hiervan zijn ook van betekenis voor de transecten I en III, waarvan 
de patronen der diverse soorten in 3f3 besproken zullen worden. 
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3. de hoeveelheid „grens" te bepalen, mede in verband met het opstellen van 
de grenzen van de vegetatiekaart. 
De gekarteerde patronen kunnen we aanduiden met „mikropatronen" (VAN 
LEEUWEN, 1960), die in het Engels „patches" genoemd worden. Dit betreffen 
zowel groeipatronen als kleine populatiepatronen. De eerste worden verkregen, 
wanneer de afzonderlijke individuen gekarteerd worden. Onder een „individu" 
(of misschien juister „plant unit" te noemen) kan men dan zowel aparte spruiten 
verstaan, zoals bijvoorbeeld bij Orchis praetermissa, als pollen, zoals bij Holcus 
lanatus. Bij de meeste soorten was het niet mogelijk om de individuen te karteren 
en dan werd de populatie als één geheel gekarteerd. Binnen de populatiepatronen 
van een aantal soorten werd aangegeven waar de individuen relatief meer en 
minder abundant voorkwamen. Deze grens tussen meer en minder ligt bij 
iedere soort bij een andere bedekkingsgraad en deze kan men afleiden uit de 
opnamen van 1968 in tabel 12. Bij diverse soorten wisselden meer en minder zo 
kleinschalig met elkaar af, of waren de verschillen tussen meer en minder relatief 
zo gering, dat hiertussen geen onderscheid werd gemaakt bij de kartering. 
De grenzenkaart werd vervaardigd door alle populatiegrenzen, en ook de grenzen 
tussen meer en minder, op één kaart over te trekken. Van de soorten die als 
individuen werden gekarteerd, werden daartoe (hier niet apart gepubliceerde) 
populatiegrenzen geconstrueerd. Om deze grenzenkaart het beste te kunnen ver-
gelijken met de vegetatiekaart van 1968, werden op de eerste kaart ook de 
grenzen van Gentiana amarella en van Centaurium littorale uit 1968 ingetekend. 
Van alle soorten bleken de grenzen van deze twee soorten sinds 1967 het sterkst 
verschoven te zijn. Het „pendelkarakter" van deze twee soorten bleek ook reeds 
uit het p.q.-onderzoek. 
Uit de grenzenkaart blijkt, dat er hier geen homogene oppervlakte van enige 
omvang bestaat, maar dat er sprake is van meer of minder heterogene opper-
vlakten. De giootste dichtheid aan grenzen valt samen met de vegetatiegrens 
tussen Fh en Sh. De grens tussen Fh en X valt samen met de bovenste grens van 
het populatiepatroon van Centaurium littorale in 1968, die toen fraai parallel 
liep aan de hoogtelijnen. Op de grenzenkaart valt hier ook een grotere dichtheid 
aan grenzen te constateren dan vlak daar boven of daar onder (in fig. 46a, resp. 
rechts of links). De vegetatiegrens tussen Sh en Sm werd in de eerste plaats 
bepaald door het verschil in voorkomen en bedekkingsgraad van Hippophaë 
rhamnoides. Uit de grenzenkaart blijkt, dat ook andere grenzen hier ongeveer 
mee samenvallen. We zien dus dat er bij de vegetatiekartering slechts enkele 
grenzen getrokken worden van de velen die er zijn. Het gaat er om die grenzen 
te trekken, die de meeste informatie verschaffen en dat zijn meestal de grenzen 
waarop zoveel mogelijk populatiegrenzen en populatiedichtheidsgrenzen samen-
vallen. Daarbij kunnen dergelijke populatiekarteringen ons een dienst bewijzen. 
Over de gekarteerde oppervlakte varieert de dichtheid aan grenzen sterk. Vege-
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1. Végétâtiekaart 6.Lycopus europaeus 
2. Grenzen kaart 7. Mentha aquatica 
g f e d с b a X 
3.Ligging p.q.'s van transect Ж 8. Salix repens 
i. Relief schets 9. Calamagrostis epigejos 
5. Lythrum salicaria 10. Agrostis stolonifera 
Carex arenaria 
Fig. 46a. Transect VI met omgeving en populatiepatronen van een aantal soorten. 
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15.Juncus alpino-articulatus ssp. atricapillus(l) 20. Parnassia palustris 1968 
Juncus subnodulosus (2) 
Potentina anserina(3) 
Fig. 46b. Populatie- en groeipatronen van een aantal soorten in transect VI met omgeving. 
Population and growth patterns of a number of species in the transect VI and its 
surroundings. 
21.Centjana amaretta ssp. uliginosa 1967 25.Festuca rubra 
22.Gentiana amaretta ssp. uliginosa 1968 26. Ononis repens 
23. Centaurium littorale 1967 27. Myosotis ramosissima 
24. Centaurium littorale 1968 28. Cynoglossum officinale (1) 
Erodium glutinosum (2) 




Soort schaars of relatief minder abundant 
Soort relatief abundant 
Individuen van een soort 
Fig. 46c. Populatie- en groeipatronen van een aantal soorten in transect VI met omgeving. 
Population and growth patterns of a number of species in the transect VI and its 
surroundings. 
tatietype Fh is wat dat betreft het meest gevarieerd. Hierbij wordt opgemerkt, 
dat elders op de oevers de rijkdom aan grenzen (meestal veel) minder groot was 
en dat de overgangen tussen verschillende vegetatietypen ook minder geleidelijk 
waren dan in het onderhavige geval. Er is een duidelijke correlatie van de dicht-
heid aan grenzen met de vegetatiestruktuur. De kruidlaag vertoont de grofste 
struktuur ter hoogte van p.q. Vie, waar een hoge en dichte begroeiing is van 
Calamagrostis epigejos (zie ook het populatiepatroon van deze soort). Met de 
struktuur van de struiklaag (zie het groeipatroon van Hippophaë rhamnoides) 
is hetzelfde het geval. Aan de grenzenkaart zien we dat een grove vegetatie-
struktuur samenvalt met een minimale grenzendichtheidl Ook het tegenover-
gestelde doet zich voor: zowel kruid- als struiklaag vertonen de fijnste struktuur 
in de zone waar de dichtheid aan grenzen het grootste is, namelijk op de 
overgang van Fh naar Sh. 
Wanneer we de patronen der diverse soorten nader bezien, dan blijken deze 
over het algemeen fraai gezoneerd te zijn parallel aan de hoogtelijnen. Door 
middel van een transect loodrecht op deze zonering kan dus een deel van dit 
patroon worden vastgelegd. Evenwel kunnen grenzen door middel van een reeks 
p.q.'s minder nauwkeurig worden vastgelegd dan door middel van een kartering 
(vergelijk de patronen van dezelfde soorten in de figuren 46 en 471), al zal deze 
nauwkeurigheid toenemen wanneer de p.q.'s kleiner zullen zijn en aan elkaar 
grenzen. 
In fig. 46a, b en с zijn eerst de patronen weergegeven van de soorten uit de 
nattere milieu's en aan het eind die der soorten uit de drogere milieu's. Tussen 
deze twee categorieën bevindt zich een groep soorten, die speciaal op de over-
gang voorkomen. De meeste van deze soorten komen daar voor, waar de dichtheid 
aan grenzen hoog is. Dit is o.a. het geval met Parnassio, palustris, Orchis praeter-
missa en Gentiana amarella ssp. uliginosa. Diverse soorten hebben verwante 
patronen, zoals o.a. Lycopus europaeus en Mentha aquatica, Holcus lanatus en 
Potentilla anserina, Festuca rubra en Ononis repens. Maar er zijn geen twee 
soorten met een identiek patroon, hoewel dit gesuggereerd wordt door de soorten 
Agrostis stolonifera en Carex arenaria. Wanneer deze populatiepatronen inwen-
dig meer gedifferentieerd zouden zijn, of wanneer de oppervlakte van de detail-
kartering groter zou zijn (zie de opnamen van het gehele transect VI in 1968), 
zou blijken dat ook deze twee soorten verschillende patronen hebben. 
De patronen van verschillende soorten staan met elkaar in verband. Zo is Sagina 
nodosa afwezig, waar Calamagrostis epigejos het meest abundant is en waar 
Hippophaë rhamnoides de hoogste bedekkingsgraad heeft. Het populatiepatroon 
van Sagina is daardoor in tweeën gedeeld. Ook zien we dat diverse soorten elkaar 
hier uitsluiten. De patronen spreken verder voor zich zelf. 
De twee opeenvolgende karteringen van Parnassia palustris wezen uit, dat 't totaal 
aantal exemplaren in 1967 en in 1968 ongeveer gelijk was, namelijk respectievelijk 
34 en 35 exemplaren. In 1968 waren er echter 14 nieuwe planten, terwijl er 
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13 verdwenen waren. De relatieve individuenveranderlijkheid (zie 3e2b) was 
27 
dus vrij hoog, namelijk χ 100 = 39, terwijl de relatieve aantallen-
34 + 35 
1 
veranderlijkheid laag was: χ 100 = 1,4. Ook bij Orchis praetermissa 
traden veranderingen in individuen en aantallen op. In 1967 waren er in het 
gekarteerde gebied 15 bloeiende en 21 vegetatieve exemplaren aanwezig. Van 
deze 15 exemplaren bloeiden er in 1968 11 planten, bleven er 3 vegetatief en 
was er één exemplaar verdwenen. Van de 21 vegetatieve exemplaren van 1967 
bloeiden er in 1968 16 planten, bleven er 4 vegetatief en was één exemplaar 
verdwenen. In dat jaar kwamen er 20 juveniele (niet bloeiende) planten bij. 
Het totaal aantal exemplaren kwam dus van 36 op 54. De relatieve individuen-
en aantallenveranderlijkheid verschilden bij Orchis praetermissa weinig van el-
kaar en bedroegen respectievelijk 22 en 20. Daarnaast kunnen we hier ook een 
„bloei-veranderlijkheid" onderscheiden, die neerkomt op de relatieve verandering 
van bloeiende naar vegetatieve exemplaren en omgekeerd. Hierbij beperken 
we ons tot de exemplaren, die in beide jaren aanwezig waren (34 ex.). Hiervan 
veranderden er 3 exemplaren van bloeiend naar vegetatief en 16 exemplaren 
van vegetatief naar bloeiend, zodat de relatieve bloeiveranderlijkheid hier 
3 + 16 
χ 100 = 56 bedroeg. 
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3f2. Ruimte-tijd-patronen van enkele soorten uit transect VI 
In vervolg op de detailkartering worden de ruimte-tijd-patronen van vier soorten 
besproken, die afgeleid werden uit de p.q.-studies van transect VI. Uit fig. 47 
blijkt duidelijk de toename van Orchis praetermissa. Parnassia palustris bleef in 
p.q. VIb ongeveer constant, maar verdween na 1966 uit de lager gelegen p.q.'s. 
De soort Gentiana amarella ssp. uliginosa geeft meer wisselingen in abundantie 
te zien dan veranderingen in het aantal p.q.'s dat door de soort begroeid werd. 
Centaurium littorale toont de grootste veranderingen in het patroon en deze 
hangen samen met de fluctuaties in waterstand. Ook op de andere oeverdelen 
(zie ook fig. 48) breidde deze soort zich tijdens de lage waterstanden in 1964 en 
1965 over de lagere oeverdelen uit. De afname van Centaurium littorale in de 
p.q.'s VIg t/m j is een direct gevolg van de inundatie van deze p.q.'s in de 
daarop volgende jaren. Ten gevolge van de hogere waterstanden in deze jaren 
hebben deze soort en Gentiana amarella zich naar de hoger gelegen p.q.'s uit­
gebreid. Het verdwijnen van Centaurium littorale uit de p.q.'s VId, e, en f, als­
mede de sterke achteruitgang van de soort in 1968 in de p.q.'s VIb en c, is geen 
gevolg van de hogere waterstanden (deze p.q.'s werden niet geïnundeerd), maar 
van de vegetatieontwikkeling. Ook de achteruitgang in de laatste jaren van 
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Fig. 47. Ruimte-tijd-patronen van enige soorten uit transect VI. 
Space-time patterns of some species out of the transect VI. 
Parnassia palustris en Gentiana amarella in de lagere p.q.'s, is duidelijk een 
gevolg van het hoger en dichter worden van de vegetatie. Dit bleek o.a. uit de 
vergelijking van transect VI met minder ruige, doch nauw verwante vegetaties 
langs dat deel van de oostoever en verder uit maai-experimenten. Sinds 1967 
werd vlak bij transect VI een geringe oppervlakte van enkele m2's jaarlijks 
gemaaid en in 1969 kwamen op deze plaats de meeste exemplaren van Gentiana 
amarella voor, die elders in dat jaar zeer zeldzaam geworden was. Ten gevolge 
van de lagere waterstand in 1969 groeide de soort niet in de hogere zones, doch 
in de potentieel geschikte lagere zone had zich op dit deel van de oostoever 
vrijwel overal een ruige struweelrijke vegetatie van type Sh ontwikkeld. Men 
zie betreffende Gentiana amarella ook 4c 10. Het is duidelijk dat voor het behoud 
van geschikte milieu's voor bovenvermelde soorten beheersmaatregelen getroffen 
moeten worden (zie 6d3). 
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3f3. Ruimtc-tìjd-patroncn van een aantal soorten uit de transecten I en III 
Op dezelfde manier als in fig. 47 zijn in fig. 48a en b de ruimte-tijd-patronen 
van een aantal soorten uit de transecten I en III afgebeeld. Evenals transect VI 
liggen ook deze transecten in het algemeen loodrecht op de grenzen der populatie-
patronen. In fig. 48a zijn de patronen der belangrijkste vegetatievormende soor-
over het transect uitgebreid; hun zeldzaamheidswaarde (Rs) is dus afgenomen, 
makkelijk aflezen. De meeste van deze soorten hebben zich in de loop der jaren 
over het transect uitgebreid; hun zeldzaamheidswaarde (Rs) is dus afgenomen. 
Van de meeste soorten in fig. 48a is de bedekkingsgraad over het algemeen 
toegenomen. Het aantal door Salix repens begroeide p.q.'s is ongeveer constant, 
maar de bedekkingsgraad van deze soort neemt toe. Juncus articidatus toont 
zowel een afname van het aantal met de soort begroeide p.q.'s als een afname 
van de bedekkingsgraad. Eleocharis palustris ssp. palustris en Scirpus lacustris 
ssp. glaucus bereikten plaatselijk hoge bedekkingsgraden, doch namen daarna 
weer af. 
In fig. 48a en b valt het op, dat diverse soorten een nauw verwant ruimte-tijd-
patroon hebben, o.a. Lycopus europaeus en Mentha aquatica (vergelijk ook fig. 
46a!), Calliergonella cuspidata en Drepanocladus aduncus, Juncus alpino-articu-
latus ssp. atricapillus en Carex fiacca, Juncus bufonius en Epilobium parviflorum. 
De laatste twee soorten vertonen in de tijd een hoge mate van veranderlijkheid, 
terwijl ze in de ruimte meestal over een relatief groot aantal p.q.'s voorkomen. 
Hun Rt is dus hoog en hun Rs laag. De soorten Juncus alpino-articulatus en 
Carex fiacca vertonen het omgekeerde beeld: in de ruimte zijn ze zeldzaam (hoge 
waarde voor Rs), terwijl ze in de tijd een grote constantie hebben (lage waarde 
voor Rt) . Op suggestie van Prof. Dr. V. Westhoff worden de laatste twee soorten 
hier stenotoop en eurychroon genoemd (in ruimte beperkt en in de tijd constant) 
en Juncus bufonius en Epilobium parviflorum eurytoop en stenochroon. MEYER 
DREES (1951) vermeldt reeds de termen eury- en stenotoop als adjectief voor 
plantesoorten en plantengemeenschappen met een groot, respectievelijk een klein 
verspreidingsgebied. Bij lokale studies, zoals de onderhavige, kan men deze 
termen echter ook goed toepassen omdat er geen kans op verwarring bestaat 
met voornoemde betekenis, die daarvan niet wezenlijk verschilt omdat alleen de 
schaalgrootte anders is. Wanneer een soort ergens stenotoop en eurychroon is, 
kan men ook zeggen dat zijn ruimte-tijd-patroon stenotoop en eurychroon is. 
Er zij op gewezen, en dit komt in de volgende tekst ook duidelijk naar voren, 
dat de voornoemde termen hier een strikt lokale betekenis hebben. Een soort 
die hier bijvoorbeeld stenotoop is, kan elders eurytoop zijn, en omgekeerd. De 
meeste overige soorten van fig. 48 hebben een ruimte-tijd-patroon, dat tussen 
die van bovenvermelde soorten in ligt. Deze soorten zijn in de tijd minder ver-
anderlijk dan Juncus bufonius en Epilobium parviflorum en in de ruimte minder 
begrensd dan Juncus alpino-articulatus en Carex fiacca. 
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Scirpus lacustri« ssp. glaucus 
p o n m l k j l h g f e d c b a x j i h g I e d e b a i 
Eleochans palustris 
p o n m l k j l h g f e d c b a x j i h g f e d c b a x 
Phragmites communis 
p o n m l k j l h g f e d c b a x J i h g f e d c b a x 
Lycopus europaeus 
p o n m l k j l h g f e d c b a x j i h g f e d c b a i 
Mentha aquatica 









- , _ 




p o n m l k j l h g f e d c b a x j i h g f e d c b a x 
Calliergonella cuspidata 
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p o n m l k j i h g f e d c b a x j i h g f e d c b a x 
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Juncus arriculatus 
p o n m l k j i h g f e d c b a x j i h g f e d c b a x 
Salix repens 
p o n m l k j l h g f e d c b a x j i h g f e d c b a x 
Catamagrostis epigejos 
p o n m l k j l h g f e d c b a x j i h g f e d c b a x 
HippophaS rhamnoides 
Fig. 48a. Ruimte-tij d-patronen van een aantal soorten uit de transecten I en III. 
Space-time patterns of a number of species out of the transect I and III. 
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p o n m l k j i h j f t d t b n j i h g f e d c b i » 
ρ О Л І П І к j i h g I e d e b a i j І h g ! e d с Ь a x 
Juneusalpino-articutatus sspatricapillus 
p o n m l k j i h g f e d c b a x j i h g f e d c b a x 
Juncus bufonius ssp. ranarius 
































p o n n t l k | ¡ h g ( e d c b a i j i h g f e d c b a x 
Epilobium parviflorum 
p o n m l k j i h g f e d c b a x j i h g f e d c b a x 










p o n m l k j i h g f e d c b a x j i h g f e d c b a x 
Poh lia bulbifera 






















Carex serótina ssp. putchella 
p o n m l k j i h g f e d c b a x j i h g f e d c b a x 
Sagina nodosa 
p o n m l k j i h g f e d c b a x j i h g f e d c b a x 
^ 
Pelila endivlatfotia 
p o n m l k j i h g f e d c b a x j i h g f e d c b a x 
Centaurium littorale 
LEGENDA 
Ϋ///////Α Zone die tijdens de hoogste waterstanden in het winter-
halfjaar geinundeerd was en die in de daarop volgende 
zomer tijdens de vegetatie-analyse was drooggevallen. 
Zone die tijdens de vegetatie-analyse der transect en 
in de zomer nog geinundeerd was. 
^ш^шШЛЕЛ Symbolen der gecombineerde schatting 
+ 1 2 3 4 5 volgens Braun -Blanquet. 
Inundaties der transecten 
Fig. 48b. Ruimte-tijd-patronen van een aantal soorten uit de transecten I en I I I . 
Space-time patterns of a number of species out of the transects I and I I I . 
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Soms is er wat dit betreft verschil tussen beide transecten; zo vertoont Sagina 
nodosa in transect I een grotere mate aan veranderlijkheid dan in transect III, 
hetgeen samenhangt met de hogere vegetatie-veranderlijkheid in transect I (zie 
3e3c4). Diverse soorten uit fig. 48 hebben zowel een zeer lage waarde voor Rs 
als voor Rt, bijvoorbeeld Salix repens en Juncus articulatus in transect I. Deze 
soorten hebben hier een eurytoop en eurychroon patroon, terwijl men dat van 
Pohlia bulbifera in fig. 48 stenotoop en stenochroon kan noemen. 
Al deze ruimte-tijd-patronen hangen nauw samen met de milieuveranderlijkheid, 
speciaal met inundatie en droogvallen. Het feit, dat de zone van inundatie en 
droogvallen zich van jaar tot jaar meer of minder sterk verplaatst, komt tot 
uitdrukking in een stenochroon patroon van diverse soorten, o.a. van Juncus 
bufonius. Deze soort groeit slechts op schaarser begroeide bodem, die recent ge-
inundeerd is geweest. Waar de bodem langere tijd droog bleef verdween de 
soort, ook wanneer de vegetatie schaars bleef. De kiemplanten van diverse soorten 
uit fig. 48a, o.a. van Juncus articulatus en Lycopus europaeus, vertoonden een 
aan dat van Juncus bufonius verwant ruimte-tijd-patroon. De eigenschap van een 
overblijvende soort te zijn, schept echter mogelijkheden om op vele plaatsen lang-
duriger te blijven groeien, ook tijdens tijdelijk ongunstiger perioden, hoewel 
diverse overblijvende soorten o.a. Epilobium parviflorum en Sagina nodosa, daar-
op een uitzondering zijn. In plaats van een eurytoop stenochroon patroon, wat 
de kiemplanten opleverden, vertonen vele overblijvende soorten een eurytoop 
eurychroon patroon. Wanneer de ruimtelijke verschuivingen in milieu-dynamiek 
minder groot of afwezig zouden zijn geweest, hetgeen slechts in enkele kortere 
perioden het geval is geweest, dan zouden de patronen van zowel eenjarige als 
overblijvende soorten minder eurytoop, maar veel sterker eurychroon geweest 
zijn. 
Of een soort een eury- of stenotoop en een eury- of stenochroon patroon heeft, 
hangt af van de eigenschappen van de soort en van de plaatselijke situatie. O.a. 
hangt dit af van het feit, of een soort meer euryoek of meer stenoek is. Volgens 
DE BEAUFORT (1949) kan een euryoeke soort grote en een stenoeke soort kleine 
schommelingen in milieu-eigenschappen verdragen. Betreffende de termen 
euryoek en stenoek wordt opgemerkt, dat ze vaak in ruimtelijke zin in plaats 
van in temporele zin worden gebruikt; een dergelijk gebruik acht de auteur 
onjuist en ongewenst, mede op basis van hetgeen VAN LEEUWEN (1967b) hierover 
vermeldt. In een gebied, waar de milieudynamiek met betrekking tot schomme-
lingen in één of meer milieufactoren over het algemeen groot is, zullen euryoeke 
soorten eurytoop en stenoeke soorten stenotoop zijn. Dit geldt o.a. voor ons 
land als geheel. Wanneer de milieudynamiek in een gebied daarentegen over het 
algemeen laag is, zullen euryoeke soorten juist stenotoop, en stenoeke soorten 
meer eurytoop zijn. Daar de milieudynamiek zich in de loop der successie wijzigt, 
is de overgang van een meer eurytoop naar een meer stenotoop patroon bij 
Sagina nodosa en Juncus bufonius in transect I, samengaand met een afname van 
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de bedekkingsgraad van deze soorten, duidelijk te begrijpen. Soorten, die voor 
hun voortbestaan een hoge mate aan milieudynamiek vereisen, zullen in een 
constant dynamisch milieu eurychroon zijn, maar stenochroon waar de milieu-
dynamiek veranderlijk is en beneden de voor de betreffende soorten vereiste 
waarde kan dalen. De achteruitgang van laatstgenoemde soorten hangt, evenals 
die van Carex serótina ssp. pulchella en Centaurium littorale, samen met het 
dichter en hoger worden van de vegetatie. Daar er tussen euryoek en stenoek een 
reeks van geleidelijke overgangen bestaat en daar er bovendien allerlei typen 
van milieudynamiek zijn, valt het te begrijpen waarom er zoveel verschillende 
ruimte-tijd-patronen zijn. 
In de figuren 48a en b zien we. dat vele soorten tijdens langdurige inundatie 
afnemen, o.a. in 1961 en 1962. Dit klopt met de grafiek van de soortenrijkdom 
in de figuren 15, 19 en 22. Ook komt daarmee overeen, dat vele soorten hun 
grootste uitbreiding bereikten tijdens de zeer lage waterstanden in 1964 en 1965. 
Ten gevolge van zeer hoge waterstanden ontstonden scherpe overgangen tussen 
de verschillende vegetatietypen, hetgeen o.a. fraai in het ruimte-tijd-patroon van 
Calamagrostis epigejos tot uitdrukking komt. Men vergelijke in transect III de 
plotselinge overgangen in bedekkingsgraad in 1961 en 1962 met de geleidelijke 
overgangen in 1960 en 19681 Hier zien we fraai gedemonstreerd, dat ten gevolge 
van grote veranderingen in het milieu een limes convergens ontstaat, terwijl bij 
een lagere milieu-veranderlijkheid een ontwikkeling in de richting van een limes 
divergens plaats vindt (zie over deze termen verder 3j2). 
De verspreiding van diverse soorten ten opzichte van waterstand en inundatie-
index komt nauw overeen met degene die door WILLIS c.s. (1959) van dezelfde 
soorten uit Braunton Burrows vermeld wordt. Er komen ook verschillen voor. 
Zo komen daar Carex fiacca en Festuca rubra bij een hogere inundatie-index 
voor dan langs het Grote Vogelmeer; de laatste soort verdraagt hier vrijwel geen 
inundatie. Dit verschijnsel hangt waarschijnlijk nauw samen met hetgeen in 5c 
vermeld wordt. 
Tenslotte komen in de figuren 48a en b duidelijk allerlei verschillen tussen 
west- en oostoever tot uitdrukking, waarover reeds in 3d3 en in 3e3c4 het nodige 
is vermeld. 
3f4. De verspreiding van Phragmites communis in ruimte en tijd 
Kaart 9 geeft van vier jaren het populatiepatroon van deze soort weer. Hierbij 
wordt opgemerkt, dat het verspreidingspatroon van vegetatietype Pp kleiner is! 
Vestiging van Phragmites communis uit zaad vond vooral plaats, wanneer na 
hoge waterstanden plotseling lagere waterstanden volgden, waardoor grote, over-
wegend schaars begroeide oeverdelen droogvielen. Dit gebeurde in 1959 en later 
weer in 1963 en 1964, belangrijke jaren voor de vestiging van deze soort. Deze 






Kaart 9. De verspreiding van Phragmites communis. 
Map 9. The distribution of Phragmites communis. 
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Flora Neerlandica vermeldt dat Phragmites communis zelden of nooit onder 
water kiemt. De sterke uitbreiding van Phragmites blijkt uit de kaarten; er is 
een duidelijke tendentie aanwezig tot de vorming van aaneengesloten rietgordels. 
Het valt op, dat de soort zich moeilijk vestigt langs de steile oevers; zowel langs 
het steile gedeelte van de zuidoever als langs de steile oevers van het noordelijke 
deel van het meer hebben slechts sporadisch vestigingen plaats gevonden, die 
soms van korte duur waren. 
3f5. De snelheden van vegetatieve uitbreiding van Phragmites communis en 
enige andere helofyten 
Evenals Phragmites communis vertoonden ook de taxa Scirpus lacustris ssp. 
glaucus, Scirpus maritimus, Juncus subnodulosus en Carex trinervis de eigen-
schap, dat ze zich in bepaalde jaren op meer of minder uitgebreide schaal uit 
zaad konden vestigen, waarna er jaren volgden dat er slechts vegetatieve uit-
breiding plaats vond. Ook bij Eleocharis palustris ssp. palustris was dit op vele 
plaatsen het geval. Hierdoor, en door hun facies-vormende groeiwijze, is het 
mogelijk, om door middel van periodieke karteringen de snelheden van vegeta-
tieve uitbreiding van deze soorten te bepalen. Onderstaande resultaten zijn 
afgeleid uit de vegetatiekaarten van 1963 en 1968 en voor Phragmites communis 
ook uit de in 3f4 vermelde populatiekartering. De uitbreiding is bij de ene soort 
gemakkelijker te meten dan bij de andere soort. Zo vormen de meeste van boven-
vermelde soorten vrij dichte vegetaties met meestal scherpe grenzen en daar is 
de uitbreiding goed te meten. Moeilijker is dit bij Phragmites, die vaak geleide-
lijke overgangen vormt tussen het vegetatietype Pp en andere vegetaties of 
open water. 
Uit de vegetatiekaarten werden dus de uitbreidingen gemeten, die over een tijds-
periode van 5 jaren hebben plaats gevonden. Hieruit is de gemiddelde uitbreiding 
per jaar berekend. Men moet er echter rekening mee houden, dat de vegetatieve 
uitbreiding niet in ieder jaar even sterk was, daar deze ook afhangt van de 
hoogte van de waterstand. 
Phragmites communis 
De uitbreidingssnelheid van deze soort was afhankelijk van de richting waarin deze 
uitbreiding plaats vond. In de voor Phragmites meest geschikte zone, namelijk 
ondiep oeverwater, dat in droge zomers droogvalt, breidde de soort zich het 
sterkst uit en de in 3f4 vermelde kartering gaf gemiddelde maximale snelheden 
van ongeveer 5 m per jaar, terwijl 2 à 3 m per jaar meer voorkwam. In bepaalde 
jaren kon de soort zich sterker uitbreiden; zo werden in ondiep oeverwater en 
op drooggevallen oevers in diverse jaren lange stolonen gevormd van vaak 5 à 
10 m lengte. Dergelijke planten worden aangeduid met f. stolonifera (zie Flora 
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Neerlandica, deel I, 2). In de richting loodrecht op de hoogtelijnen breidde 
Phragmites zich minder snel uit, vooral op de oevers met een steiler talud. Hier 
was de uitbreiding in diverse gevallen nihil en veelal minder dan 1 m per jaar. 
Uit de periodieke vegetatiekarteringen bleek, dat uitbreidingssnelheden van 
0,8 à 1,4 m per jaar het meeste voorkwamen. 
Scirpus lacustris ssp. glaucus 
De gemiddelde uitbreidingssnelheid lag voor deze soort bij 0,3 à 0,6 m per jaar 
en als maximale waarde werd 0,7 m per jaar gevonden. Van deze soort konden 
minder metingen verricht worden dan van de meeste overige soorten omdat in 
1968 relatief weinig facies gekarteerd werden. 
Scirpus maritimus 
Bij deze soort lag de gemiddelde uitbreidingssnelheid bij 0,8 à 1,4 m per jaar. 
In dieper water, o.a. langs de zuidoever, was de snelheid lager, vaak niet meer 
dan 0,2 m per jaar. In matig ondiep water werden de hoogste snelheden ge-
vonden van ongeveer 1,6 m per jaar. 
Eleocharis palustris ssp. palustris 
Een gemiddelde uitbreidingssnelheid van 0,3 à 0,5 m per jaar werd bij deze 
soort geconstateerd. Maximaal bedroeg de snelheid 0,6 m per jaar. In dieper 
water werd op diverse plaatsen geen of een geringere uitbreiding gevonden. 
Carex trinervis 
Van deze soort konden weinig metingen verricht worden omdat de facies hiervan 
tot weinige oevergedeelten beperkt waren. De gemiddelde uitbreidingssnelheid 
lag bij 0,4 à 0,8 m en de maximale snelheid bij 0,9 m per jaar. Plaatselijk was 
de uitbreidingssnelheid geringer, ongeveer 0,1 m per jaar. 
Juncus subnodulosus 
Deze soort vertoonde een gemiddelde jaarlijkse uitbreidingssnelheid van 0,15 à 
0,3 m per jaar en een maximale uitbreidingssnelheid van 0,4 m per jaar. 
Uit het bovenstaande blijkt, dat Phragmites communis de soort is die zich het 
snelst vegetatief kan uitbreiden. Daarop volgt Scirpus maritimus. Tevens zijn 
dit de soorten, die minder dichte vegetaties vormen. De langzamere groeiers 
vormen in het algemeen dichtere vegetaties. In de laagste zone van de hygroserie 
heeft Eleocharis palustris ssp. palustris de laagste uitbreidingssnelheid, maar 
op de hogere oeverdelen van de hygroserie is die van Juncus subnodulosus nog 
geringer. 
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3g. De hydrofytenvegetaties en hun successie 
Van de in het meer voorkomende hydrofytenvegetaties werden jaarlijks opnamen 
gemaakt. Daarnaast werden deze vegetaties door middel van enkele p.q.'s onder-
zocht, doch deze waren in vrij ondiep oeverwater gelegen en vielen bij lage 
waterstanden droog. 
Bij de uitwerking van de gegevens bleek het 't overzichtelijkst te zijn om de 
opnamen niet chronologisch, maar sociologisch te groeperen en samen te vatten 
tot een summatietabel (tabel 15). De opnamen, waarin Chara aspera domineerde, 
werden samen genomen tot type C, dat in 1959 een grote verbreiding had. 
In latere jaren kwamen er verschillende andere C/iara-soorten door elkaar voor, 
die bij het maken van de opnamen niet apart werden onderscheiden; deze zijn 
in de tabel als „Chara div. sp." vermeld. De overige opnamen werden gerang-
schikt op basis van de presentie van een bepaalde soort of de gezamenlijke 
presentie van enkele soorten. Hiervoor werden de algemeenste soorten genomen: 
Elodea canadensis, E. nuttaUii, Myriophyllum spicatum en Potamogetón pusillus. 
De opnamen waarin van deze soorten alleen Potamogetón pusillus voorkwam 
werden onderverdeeld in opnamen met en zonder Zannichellia palustris ssp. 
palustris. Bij het selecteren van de opnamen werden beide £/odea-soorten samen 
genomen; zowel begroeiingen van alleen de ene soort als van de andere soort 
behoren tot type E. De op deze manier onderscheiden vegetatietypen zijn in de 
tabel met letters en lettercombinaties aangegeven; hiervoor zijn de beginletters 
van de wetenschappelijke namen der soorten genomen. 
Toen de opnamen op deze manier waren gerangschikt en het gemiddeld aantal 
soorten per vegetatietype werd berekend, bleek dat dit gemiddelde in de meeste 
gevallen hoger lag dan het aantal soorten waarop de opnamen geselecteerd wer-
den. Verder bleek dit verschil des te groter te zijn naarmate de vegetatietypen 
op de presentie van meer soorten waren gebaseerd. Hieruit volgt, dat gemengde 
vegetaties van Elodea, Myriophyllum spicatum en Potamogetón pusillus een 
grotere kans geven om er nog meer soorten bij te vinden dan vegetaties van 
slechts twee of een van deze soorten! Dit resultaat is in overeenstemming met 
een bekend ervaringsfeit uit de vegetatiekunde en floristiek; om een nieuwe ter 
plaatse zeldzame soort te vinden maakt men in soortenrijke begroeiingen een 
veel grotere kans dan in soortenarme. 
In de tabel valt het op, dat er maar één opname voorkomt met Elodea en Pota-
mogetón pusillus zonder Myriophyllum spicatum. De zeldzaamheid van type EP 
is een gevolg van het feit, dat Elodea vooral in dieper water en Potamogetón 
pusillus in ondiep water voorkwam. Op de overgang tussen diep en ondiep was 
meestal Myriophyllum aanwezig, zodat de combinatie van deze drie soorten 
(type EMP) veel meer voorkwam. Over alle opnamen berekend heeft laatstge-
noemde soort de hoogste presentie. In de tabel zijn de diepten vermeld waarop 
de vegetaties voorkwamen. Hieruit blijkt, dat de typen E en EM aan dieper 
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water gebonden zijn. Behalve in diep water kwamen Myriophyllum-\egetaties 
ook in ondiep water voor, maar dan steeds op luwe plekken, o.a. in min of meer 
geïsoleerde poeltjes langs de oevers of op open plekken tussen Eleocharis-\ege-
taties. Potamogetón pusillus had een duidelijke voorkeur voor ondiep water en 
kwam ook op nogal aan wind en golfslag geëxponeerde plaatsen voor, waar een 
schoon gespoelde zandbodem aanwezig was. De vegetaties van deze soort hadden 
meestal een lage bedekkingsgraad. De soorten Potamogetón densus en P. pectina-
tus bleken in de opnamen alleen samen met P. pusillus voor te komen. Waar de 
waterbeweging in de regel het sterkst was, zoals in het ondiepe oeverwater langs 
het noordelijke deel van de oostoever en langs de noordoever, ontbraken hydro-
fyten-vegetaties veelal geheel. 
Sociologisch behoren de meeste vegetaties tot het Parvopotamion. Slechts type С 
kan op grond van de dominantie van Chara aspera tot de Charetea gerekend 
worden, hoewel in dit type vele soorten van de Potametea voorkomen. 
In de hydrofytenvegetaties bleken zich op kleine schaal, vooral in het ondiepere 
oeverwater, vele veranderingen te voltrekken, ook binnen een jaar, die vaak 
nauw in verband stonden met wisselingen in waterstand. Wanneer we het proces 
meer grootschalig bekijken, zijn er duidelijk perioden met meer en met minder 
veranderingen. In de aanvang waren de veranderingen vrij groot. In de jaren 
1957-1959 was Chara aspera abundant tot dominant en in de eerste jaren kwam 
ook Zannichellia palustris ssp. palustris veel voor. Daarna namen beide soorten 
sterk af, terwijl Elodea canadensis sterk toenam. Iets later vestigde E. nuttallii 
zich en in de latere jaren ging deze soort domineren in plaats van de vorige. In 
de jaren 1963-1966 domineerde Elodea (beide soorten samengenomen) in het 
diepere water; hier was een dichte gesloten vegetatie ontstaan. In 1967 waren 
beide Elodea's geheel verdwenen en hierna namen Chara (weliswaar andere 
soorten dan in 1959) en Zannichellia weer toel Het is onduidelijk, waardoor deze 
plotselinge en ingrijpende verandering is veroorzaakt. Deze verandering vond 
ongeveer tegelijkertijd plaats met de sterke uitbreiding van de Phragmitetea-
vegetaties in het middengedeelte ten gevolge van de zeer lage waterstanden in 
1964 en 1965 en zou hiermee direct of indirect kunnen samenhangen. Men zie 
voor de veranderingen in abundantie der diverse waterplanten tabel 16 in 
hoofdstuk 4. 
3h. Bepaling van de plantenmassa in enige vegetatïetypen 
Om enig inzicht te verkrijgen in de verhoudingen in plantenmassa tussen de 
verschillende vegetatïetypen, werd in september 1968 de aanwezige begroeiing op 
een aantal monsterplaatsen geoogst. Hiervan werd het drooggewicht bepaald. Dit 
drooggewicht is niet gelijk aan de totale jaarlijkse productie van organisch 
materiaal, omdat er in de loop van het jaar al allerlei planten en plantedelen 
afgestorven zijn. Dit is echter geen bezwaar, omdat het hier in de eerste plaats 
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om de verhoudingen gaat. Verder wees de in 3elc genoemde studie der seizoen­
aspecten, waarbij ook maandelijks de hoogte en de totale bedekkingsgraad van 
de verschillende vegetatietypen werd bepaald, uit, dat in de nazomer de ver­
schillen in biomassa ten gevolge van verschillen in periodiciteit tussen de diverse 
vegetatietypen relatief zeer gering waren. Om de afwijking van de jaarlijkse 
productie niet te groot te maken en ook om verschillende uiteenlopende vege­
tatietypen, zowel die met als die zonder houtige gewassen, zo goed mogelijk met 
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Fig.49. Het verband tussen soortenrijkdom (boven), drooggewicht (midden) en het produkt 
van het totale bedekkings-% en de gemiddelde hoogte van de hoogste vegetatielaag 
(onder). 
The connection between the number of species (at the top),dry-weight (in the middle) 
and the product of the total coverage % and the mean height of the highest vegetation 
layer (at the foot). 
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De monsters bij de p.q.'s IIIx, a, b en с werden verzameld op plekken die voor 
de betreffende vegetatiezones een representatieve vegetatie hadden. Deze plekken 
werden bovendien gekozen tussen de verspreid groeiende Hippophaë-stTuiken. 
Het betrekken van deze struiken bij de massabepaling zou niet alleen extra 
moeilijkheden opleveren in verband met de monstername, maar ook zou een 
Hippophaë-struik op de kleine oppervlakten van У4 m2 een te grote heterogeni­
teit veroorzaken. Omdat op de overige monsterplaatsen alle plantedelen, zowel 
dood als levend, geoogst werden, werden bij Il lg en h ook de overjarige stengels 
van Phragmites communis meegeoogst. Deze werden wel apart gewogen maar 
werden uiteindelijk bij het drooggewicht van de levende geoogste Phragmites 
opgeteld. Het drooggewicht van de dode stengels bedroeg ongeveer 10% van 
het totale droog-gewicht. De moslaag werd niet bij de massabepaling betrokken 
omdat deze moeilijk te oogsten is en slechts een gering deel van het totaalgewicht 
zal uitmaken. Per plaats werd de vegetatie in drievoud bemonsterd door yA m
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kaal te knippen met een grasschaar. Het drooggewicht werd bepaald na 16 uur 
drogen bij 85° C. Vóór het oogsten werden van de monsterplekken vegetatie-
kundige opnamen gemaakt, waarbij ook de totale bedekkingsgraad (exclusief 
moslaag) en de gemiddelde hoogte van de hoogste vegetatielaag werden geno-
teerd. 
De resultaten zijn in fig. 49 vermeld. Hierin zijn het aantal soorten, het droog-
gewicht en het product van bedekkingspercentage en de gemiddelde hoogte van 
de hoogste vegetatielaag weergegeven. Dit product werd berekend naar aanleiding 
van de resultaten van VAN DER MAAREL; deze vond een positief verband tussen 
vegetatiedichtheid en massa (VAN DER MAAREL, 1966b). Links in fig. 49 zijn de 
waarden der afzonderlijke monsterplekken uitgezet; hieruit blijkt de spreiding in 
de uitkomsten. Ofschoon deze spreiding binnen de duplo's van één monsterplaats 
in diverse gevallen vrij groot is, ziet men dat de verschillen tussen de diverse 
monsterplaatsen in het algemeen veel groter zijn. Daarom is het verantwoord om 
de gemiddelden per monsterplaats te berekenen, waarvan men rechts in fig. 49 
de resultaten ziet. Hierin zijn de resultaten der verschillende bepalingen beter 
te overzien. Naast de gemiddelde soortenrijkdom per monsterplek van VA m2 
(пт) werd hier ook de totale soortenrijkdom per drie duplo-monsterplekken 
(nt) uitgezet. 
De grafiek van het product van het totale bedekkingspercentage en de gemiddelde 
hoogte van de hoogste vegetatielaag verloopt vrij nauw parallel aan die van het 
drooggewicht. Dit product kan in deze vegetaties dus als een globale relatieve 
maat voor de vegetatiemassa genomen worden. De soortenrijkdom verloopt in 
grote lijnen tegengesteld aan het drooggewicht. De top bij IHb en с in de grafiek 
van het drooggewicht zien we echter nauwelijks als een dal weerspiegeld in de 
grafiek van de soortenrijkdom. Hierbij dienen we te bedenken, dat we hier zeer 
verschillende vegetatietypen met elkaar vergelijken. Wanneer we de soortenrijk­
dom en vegetatiemassa bij IHb en с zouden vergelijken met die van de overeen-
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komstige hoogtezone bij transect VI, zou er ook hier een duidelijk negatief ver­
band bestaan tussen soortenrijkdom en vegetatiemassal De soortenrijkdom is 
bij transect VI veel hoger en de vegetatiemassa, ongeveer te benaderen door uit 
te gaan van bovenvermeld product, veel geringer dan bij I l lb en с Het tegen­
gestelde verloop van vegetatiemassa en soortenrijkdom is in overeenstemming 
met de resultaten van het (overigens niet geheel zuivere) onderzoek van MAC 
NAUGHTON (1967), daar de massa hier positief gecorreleerd is met de productivi­
teit en de soortenrijkdom positief gecorreleerd is met de diversiteit (zie ЗеЗсЗ). 
P.q. 37 is wat vegetatie en hoogteligging betreft als een duplo van p.q. Il le te 
beschouwen, maar p.q. 37 wordt sinds 1964 jaarlijks gemaaid. De wat lagere 
vegetatiemassa aldaar ten opzichte van die bij I l le is waarschijnlijk aan deze 
beheersmaatregel toe te schrijven. Van de S-vegetaties had type Sd de geringste 
vegetatiemassa, hetgeen op grond van het product van bedekkingspercentage 
en gemiddelde hoogte al werd verwacht. De zeer dichte en vrij hoge Lycopus-
begroeiingen (type Lm) bleken de grootste vegetatiemassa te hebben van de 
onderzochte vegetaties en op grond van het bedekkingspercentage en de gemid­
delde hoogte waren er langs het Grote Vogelmeer waarschijnlijk geen vegetaties 
die dit type daarin overtroffen. 
3j. Enige beschouwingen en conclusies 
3jl. Enige conclusies betreffende het verloop van de successie 
De geconstateerde tendenties in de vegetatieontwikkeling zijn in de volgende 
punten samengevat: 
1. In de hygroserie nam het aantal soorten per p.q. iets toe, maar over een reeks 
p.q.'s bleef het totale soortenaantal in grote lijnen constant. Er vond dus een 
inwendige differentiatie plaats, d.w.z. binnen de p.q.'s. 
2. In verband hiermee namen het gemiddelde differentie-quotiënt en de ge-
middelde zeldzaamheidswaarde af. Uitwendig (tussen de p.q.'s) trad er dus 
een nivellering op. 
3. Het onder de punten 1 en 2 vermelde proces resulteerde in een geringe daling 
van de relatieve soortsdiversiteit, berekend over een reeks p.q.'s. 
4. In de pioniervegetaties en duinweiden der mesoserie nam het aantal soorten 
der p.q.'s in grote lijnen toe evenals het totale soortenaantal over een reeks 
p.q.'s. Ook hier vond dus een inwendige differentiatie plaats. 
5. In deze vegetaties namen het gemiddelde differentie-quotiënt en de gemid-
delde zeldzaamheidswaarde toe. Uitwendig trad hier dus een differentiatie op. 
6. Het onder de punten 4 en 5 vermelde proces resulteerde in een stijging van 
de relatieve soortsdiversiteit. 
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7. De successie van lage vegetaties uit hygro en mesoserie tot struweel ging 
gepaard met een verlaging van het soortenaantal. Men kan dit proces ook 
als volgt formuleren: een toename van de vertikale differentiatie ging gepaard 
met een afname van de horizontale differentiatie. 
8. Het aantal eenjarige soorten nam af en het aantal overjarige soorten, zowel 
kruidachtige planten als houtige gewassen, nam toe. 
9. De acrocarpe bladmossen namen (na een aanvankelijke toename) af en de 
pleurocarpe bladmossen namen toe, zowel in soortenaantal als in bedekkings-
graad. Deze verandering verliep in de hygroserie sneller dan in de mesoserie. 
10. Er trad een verlaging op van de vegetatie-veranderlijkheid. 
11. De vegetaties bleken in de loop der tijd beter weerstand te kunnen bieden aan 
storende invloeden in de vorm van sterke schommelingen in waterstand. Hun 
stabiliteit is dus toegenomen. 
12. De grenzen tussen de verschillende vegetatietypen werden minder scherp en 
er ontstonden meer geleidelijke overgangen. 
13. Zowel de hoogte als de bedekkingsgraad van de vegetaties namen toe, waaruit 
afgeleid mag worden dat de hoeveelheid biomassa is toegenomen. 
Hoewel de meeste van de hierboven vermelde conclusies overeenkomen met die 
van andere auteurs, o.a. ODUM (1963, 1969), DAUBENMIRE (1968), MARGALEF (1968) 
en WESTHOFF (1969), zijn dergelijke vergelijkingen eigenlijk minder juist omdat 
in deze studie alleen de eerste successiestadia zijn bestudeerd, terwijl de opvat-
tingen van voornoemde auteurs gebaseerd zijn op de successie die zich (bij on-
gestoorde ontwikkeling) over zeer lange tijd voordoet. Verder moet men bedenken 
dat er hier sprake is van een „versnelde ontdynamisering" en een daardoor 
„afgebogen successie" (zie 3j2). Betreffende punt 7 wordt nog opgemerkt dat de 
afname van de horizontale differentiatie mede een gevolg kan zijn van het hoger 
worden van het struweel, waardoor het minimumareaal kan zijn toegenomen en 
groter kan zijn geworden dan de oppervlakte van de p.q.'s. Voortgezet onderzoek 
zal moeten uitmaken of de huidige tendenties zich in de successie voortzetten 
of niet. 
3)2. De resultaten van vegetatiekundïg onderzoek oecologisch beschouwd 
Het gehele overgangsgebied tussen de twee sterk uiteenlopende milieutypen water 
en droog duin, waarin de vegetaties van de hygro- en mesoserie zich ontwikkeld 
hebben, kunnen we aanduiden met „ecotone" of „tension-belt" (TANSLEY & CHIPP, 
1926; WEAVER SC CLEMENTS, 1938), wat we in het Nederlands „spanningsgordel" 
kunnen noemen (VAN LEEUWEN, 1965b). Vooral de beperktere betekenis van 
„ecotone" is op de oevers van het Grote Vogelmeer van toepassing, namelijk die 
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van „limes convergens" en „veranderlijke (instabiele) limes divergens" (VAN 
LEEUWEN, 1965a, b ) . He t eerste type grensmilieu is het duidelijkst langs de steile 
oevers tot ontwikkeling gekomen en op de flauwer hellende oevers ook op de 
lagere delen. Kenmerkend voor di t grensmilieutype met concentrerende eigen-
schappen zijn de scherpe vegetatiegrenzen (o.a. grenzen hier vaak zeer schaarse 
begroeiingen direct aan relatief hoge en zeer dichte vegetaties), de grote rol van 
het verschijnsel dominant ie en de soortenarmoede. We kunnen dit een natuurlijk 
„storingsmilieu" noemen, waarin de „ruis" of „noise" hoog en de ruimtelijke 
variatie derhalve gering is. O p de hogere delen van de flauwer hellende oevers, 
alsmede op enkele van het meer geïsoleerde plaatsen met een steiler talud (zoals 
bij transect VI ) , kunnen we min of meer spreken van een veranderlijke limes 
divergens. I n dit grensmilieutype met spreidende eigenschappen komen meer 
geleidelijke overgangen tussen verschillende vegetatietypen voor, speelt dominan-
tie een minder grote rol en is de soortenrijkdom groter. Het woord „veranderlijk" 
duidt op fluctuaties in milieu en vegetatie ten gevolge van periodieke schom-
melingen in de waterstand. Verder is deze veranderlijke limes divergens een inter-
mediaire situatie tussen de limes convergens enerzijds (waartoe VAN DER MAAREL, 
1966a, de term „ecotone" wil beperken) en de echte (niet veranderlijke) limes 
divergens anderzijds met als synoniem de term „ecocline" (VAN DER MAAREL 8C 
WESTHOFF, 1964; VAN DER MAAREL, 1966a; VAN LEEUWEN, 1966a). Van een ver-
anderlijke limes divergens in opt ima forma, zoals we die o.a. in diverse duin-
valleien op Voorne en op de Waddenei landen aantreffen, is langs het Grote 
Vogelmeer nergens sprake. 
Hoewel er in hoofdstuk 5 nadere vergelijkingen van het Grote Vogelmeer met 
andere duinvalleien aan de orde komen, is het goed om zich op deze plaats af 
te vragen in hoeverre de hier geconstateerde successie als „normaal" voor natuur-
lijke secundaire duinvalleien te beschouwen is. Er zijn namelijk duidelijke ver-
schillen in uitgangsmilieu. T e n eerste is het Grote Vogelmeer gemiddeld dieper, 
heeft het gemiddeld steilere oevers en is het guanotrofer dan de natuurli jke 
duinmeren in ons land. T e n tweede dienen we te bedenken, dat de vorming van 
een natuurlijke secundaire duinvallei een veel langzamer verlopend proces is 
dan een uitgraving. Bovendien is tijdens zo'n uitstuivingsperiode niet alleen de 
milieudynamiek ter plaatse van de toekomstige vallei of plas sterk verhoogd, 
maar ook die van de (soms wijde) omgeving. Uitstuiving op de ene plaats gaat 
namelijk altijd samen met opstuiving elders en verstuivingen vonden in vroegere 
tijden meestal over grotere oppervlakten plaats. Bij een uitgraving is de milieu-
dynamiek alleen zeer plaatselijk verhoogd en niet in de omgeving. O p grond 
hiervan mogen we verwachten, en dit wordt door diverse waarnemingen be-
vestigd, dat er in het algemeen in uitgravingen een snellere, en daardoor een 
min of meer afwijkende, successie optreedt dan in natuurlijke uitgestoven laagten. 
We kunnen hier spreken van een „versnelde ontdynamisering" die tot een „af-
gebogen successie" ( = deflected succession) leidt (Prof. Dr. V. Westhoff acht de 
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term „afgebogen successie" hiervoor juister dan de vroeger hiervoor gebruikte 
term „omgebogen successie", bij welke opvatting de schrijver zich graag aansluit). 
Een dergelijke afgebogen successie zal waarschijnlijk des te meer afwijken van 
de normale successie, naarmate de naaste omgeving van een uitgraving minder 
dynamisch is. Inderdaad zien we dat in uitgravingen aan de minder dynamische 
binnenduinrand van onze kalkrijke duinen (o.a. in het staatsnatuurreservaat 
Middenduin bij Haarlem) er een (vrij) snelle ontwikkeling naar loofbos is, terwijl 
deze tendentie in uitgravingen in de meer dynamische buitenduinen veel geringer 
of afwezig is. Het (meestal niet grote) verschil in samenstelling van het diepere 
duinzand tussen zee- en binnenduinen lijkt hierbij minder belangrijk te zijn. 
Ofschoon de successie langs het Grote Vogelmeer sterke parallellen vertoont met 
die van natuurlijke secundaire duinvalleien (zie daarover verder hoofdstuk 5), 
mag men de resultaten van dit successieonderzoek niet gaan generaliseren als 
„normaal" voor kalkrijke secundaire duinvalleien. 
In het volgende komen verschillende milieufactoren in hun relatie tot de vege-
taties nader aan de orde. 
3j2a. De invloed van het (grond-)water op de vegetatieontwikkeling 
De invloed van het (grond) water op de vegetatieontwikkeling blijkt zeer groot 
te zijn. In de tijd blijkt de soortenrijkdom van de meeste p.q.'s in de hygroserie 
ongeveer parallel te lopen met de waterstand wanneer deze negatief wordt uit-
gezet. In de ruimte blijkt in het algemeen de soortenrijkdom het laagst te zijn, 
waar de waterstand ten opzichte van het maaiveld het hoogste is, en omgekeerd. 
Het water is de master factor, die de belangrijkste verschillen in de vegetatie 
veroorzaakt. De hoogte van de waterstand ten opzichte van het maaiveld in het 
algemeen, en de inundatieduur in het bijzonder, kan opgevat worden als de 
factor die de mate van ruimtelijke variatie of diversiteit bepaalt, welke ter 
plaatse bereikt kan worden. 
3j2b. De invloed van de horizontale grondwaterbeweging op de vegetatie' 
ontwikkeling 
Zowel uit het onderzoek van het Grote Vogelmeer als van de nabij gelegen Zwarte 
Vlakplas bleek de soort Juncus subnodulosus bij voorkeur voor te komen op de 
oevers, waar kwel optreedt. Op de oostoever van het Grote Vogelmeer ontbreekt 
de soort vrijwel, terwijl het op de westoever een vrij algemene soort is, zowel op 
de oeverdelen met een zeer flauw als op die met een steiler talud. Ook in de 
duinen van Voome werden aanwijzingen gevonden dat het voorkomen van Juncus 
subnodulosus met kwel samenhangt. Buiten het duingebied zijn dergelijke waar-
nemingen bekend (SEGAL, 1966) Of kwel de directe of indirecte oorzaak is, moet 
momenteel nog onbeantwoord blijven. Bij andere soorten werd een dergelijke 
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duidelijke samenhang tussen voorkomen en de horizontale waterbeweging niet 
gevonden. 
De gevolgen van kwel en inzijging op de bodemontwikkeling zijn in 2g ter sprake 
gekomen. Het is te verwachten, dat deze verschillen in bodemontwikkeling 
mettertijd in de vegetatieontwikkeling tot uitdrukking zullen komen. Momenteel 
zijn er hiermee geen vegetatiekundige verschillen duidelijk gecorreleerd. De door 
kwel en inzijging veroorzaakte verschillen in kalkgehalte van de A-horizont 
tussen west- en oostoever in de hygroserie, zijn waarschijnlijk niet de oorzaak 
van het merkwaardige verspreidingspatroon van Juncus subnodulosus; deze soort 
vestigde zich al in een vroeg stadium, toen de ontkalking nog niet ver voort-
geschreden was. Bovendien komt deze soort elders, bijvoorbeeld op Texel, in 
veel kalkarmere situaties voor. 
Tenslotte is de horizontale waterbeweging belangrijk, omdat hierdoor en door 
het ruiger worden van de oevervegetatie een belangrijke hydrologische isolatie 
ontstond van de brede delen van west- en zuidwestoever tijdens inundaties ten 
opzichte van het open water van het meer. Hierop, en op de konsekwenties 
daarvan voor het beheer, wordt in 6d3 nader ingegaan. Door dit verschil in 
isolatie tussen west- en oostoever heeft de laatste oever, ook bij een zelfde talud, 
de neiging voedselrijker te worden dan de westoever. Het is dan ook de vraag 
of vegetatietype Sd op de oostoever wel ontstaan zou zijn, wanneer deze een 
even flauw talud zou hebben als de west- en zuidwestoever op de plaatsen waar 
dit vegetatietype voorkomt. 
3j2c. De invloed van het reliëf op de vegetatieontwikkeling 
Zowel in de hygro- als in de mesoserie blijkt het oeverreliëf een zeer grote invloed 
op de vegetatieontwikkeling te hebben. Dit komt zowel in het proces als in het 
patroon tot uitdrukking. Uit de vegetatiekaarten van 1968 blijkt, dat in de 
S-zone van de hygroserie de volgorde: Lm — Sm — Sd nauw gecorreleerd is met 
de volgorde: steil talud — matig tot flauw talud — zeer flauw talud. In de 
mesoserie komen langs de steile oevers de typen Ft en Fh niet voor. doch wordt 
de zone ingenomen door de ruigere soortenarmere vegetatietypen Sc en Sh. Het 
verschil in reliëf is waarschijnlijk een zeer belangrijke oorzaak voor de vegetatie-
verschillen tussen west- en oostoever, zoals die o.a. in de transecten I en III naar 
voren komen (zie ook hetgeen hierover in 3d3b werd vermeld). Betreffende het 
verschil in struweelontwikkeling tussen west- en oostoever is waarschijnlijk het 
verschil in expositie ten opzichte van de heersende windrichting een belangrijke 
oorzaak. In de Kennemerduinen zijn de oosthellingen in het algemeen struweel-
rijker dan de westhellingen. Dit verschil in expositie is echter niet de enige 
oorzaak, daar er op diverse plaatsen langs de oostoever wel een dicht struweel 
tot ontwikkeling gekomen is. 
In de latere jaren, o.a. in 1968, waren de flauwer hellende tot vrijwel vlakke 
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oevers in het algemeen met gevarieerde en soortenrijkere vegetaties begroeid 
dan de steilere oevers. Hiermee is ogenschijnlijk in tegenspraak, dat bij de 
aanvang van het onderzoek juist de steilere oevers de meest belovende vegetatie­
ontwikkeling te zien gaven; vooral daar kwamen vegetaties rijk aan Carex fiacca 
tot ontwikkeling (zie ЗеЗе). Zowel uit de ontwikkeling van de soortenrijke vege­
taties bij transect VI, waar veel reliëf is, als uit waarnemingen in andere natuur-
lijke en kunstmatige duinvalleien, is gebleken dat delen met veel reliëf meer 
variatie in vegetatie hebben dan vlakkere delen. Zo komt o.a. de soort Spiranthes 
spiralis op Goeree slechts daar in de mesoserie voor, waar een sterk reliëf aan-
wezig is; op plaatsen met een flauwer reliëf en op vlakke delen ontbreekt de 
soort! Uit het onderzoek van VAN DER MAAREL & LEERTOUWER (1967) zijn aan-
wijzingen naar voren gekomen, dat hellingen de minst veranderlijke milieu's zijn 
met de grootste soortenrijkdom. In dergelijke milieu's komt de limes divergens 
voor. Diverse milieufactoren blijken op een helling in de tijd minder sterk te 
variëren dan op een duintop of in een dal. Daarnaast vormt reliëf de basis voor 
het ontstaan van trofie- en kalkgradiënten (VAN LEEUWEN, 1966b, 1968; zie ook 
5d). Reliëf is in het algemeen dus een gunstige factor voor de vegetatieont-
wikkeling. 
Wanneer dergelijke hellingen, met een matig tot steil talud, aan een groot 
wateroppervlak grenzen, doen zich echter complicaties voor. Een dergelijke oever 
ondervindt veel sterker de invloed van de golfslag dan een zeer flauwe oever, 
terwijl ook allerlei aanspoelsel in een smallere zone geconcentreerd wordt. Een 
steilere oever is derhalve aan een grote milieudynamiek blootgesteld. De oor-
spronkelijk aanwezige geringere veranderlijkheid van de helling wordt hierdoor 
overheerst, met als gevolg dat zich daar ruimtelijk weinig gevarieerde, relatief 
hoge en soortenarme vegetatietypen gaan ontwikkelen met een hoge bedekkings-
graad, die kenmerkend zijn voor de limes convergens. Hoewel in aanleg de 
oeverdelen met een flauwer talud een minder belangrijke vegetatieontwikkeling 
beloofden, hadden inundatie en golfslag hier veel minder invloed, zodat zich 
in het algemeen op deze oeverdelen uiteindelijk de meest gedifferentieerde be-
groeiingen ontwikkeld hebben. Hier trad dus een ontwikkeling op in de richting 
van de limes divergens, maar een met een zeker „convergent" karakter. 
In het algemeen kan men dus stellen, dat een matig tot sterk reliëf gunstig is 
voor het ontstaan van soortenrijke vegetaties, mits dit geen oeverzone van een 
grote plas is. De geïsoleerde ligging van transect VI demonstreert dit duidelijk. 
De konsekwenties hiervan voor de milieubouw worden in 6c2 besproken. 
3j2d. Over de mogelijke oorzaak van de uitwendige nivellering 
In de hygroserie zijn de vegetaties in de loop der successie in het algemeen hoger 
en dichter geworden. Hoewel dit op zich zelf ook tot de ruimtelijke nivellering 
bijgedragen kan hebben, is er waarschijnlijk een belangrijkere dieper liggende 
oorzaak hiervoor aan te wijzen. Uit het hoger en dichter worden van de vegetatie 
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mogen wij concluderen, dat de productie aan organisch materiaal toegenomen is. 
Deze toename moet in belangrijke mate aan de periodieke inundaties met voedsel-
rijk water geweten worden. Als gevolg van deze productie aan organisch materiaal 
nam ook het humusgehalte in de bovenste bodemhorizont toe. Nu is uit botanisch 
onderzoek door het R.I.N. waarschijnlijk geworden, dat verhoging van het ge-
halte aan organisch materiaal de constantie en differentiatie in de vegetatie 
tijdens de vroege successiestadia zal vergroten, wanneer dit materiaal niet voor 
het grootste deel weer onmiddellijk wordt afgebroken. In zeer kalkrijke zand-
gronden met een groot porievolume en een sterk fluctuerende grondwaterstand 
mag men veronderstellen dat een groot deel van het dode organische materiaal 
zeer snel wordt afgebroken (zie ook DOING, 1966). Hier wijzen ook de vroegere 
landbouwkundige ervaringen in de kalkrijke duinen op, waar organische be-
mesting nauwelijks bijdroeg tot een hoger humusgehalte van de bodem. Wanneer 
de bodem oppervlakkig ontkalkt is, of als geheel kalkarmer is, zal de afbraak van 
organisch materiaal geringer zijn en zal er een sterkere humusvorming optreden; 
diverse duinvalleien, zowel op Voorne als in het Waddendistrict, hebben een 
dikke humuslaag. 
De dynamiek in de bodem, met betrekking tot de afbraak van organisch mate-
riaal, zal mede gezien de hogere productie aan organisch materiaal, langs het 
Grote Vogelmeer dus sterk zijn toegenomen; vroeger was deze vorm van dynamiek 
zeer gering, toen de bodem kaal of schaars begroeid was. De toename van deze 
dynamiek en de periodieke inundaties van de hygroserie met voedselrijk water, 
waardoor de productie toenam, zijn waarschijnlijk zeer belangrijke factoren die 
de uitwendige nivellering in de hygroserie veroorzaken. Deze opvatting, die 
door nader oecologisch en bodemkundig onderzoek bevestigd dient te worden, 
wordt gesteund door de opgetreden veranderingen in floristische samenstelling: 
in de hygroserie zijn o.a. de soorten Lycopus europaeus, Mentha aquatica en 
Lythrum salicaria sterk toegenomen. Dit zijn soorten, die vooral daar voorkomen, 
waar veel organische stof is opgehoopt en afgebroken wordt. Men zie o.a. de 
verspreiding van type Lm op de vegetatiekaarten en hetgeen hierover in 3d3d is 
vermeld. 
Daarnaast moet nog een proces genoemd worden, dat ook tot deze uitwendige 
nivellering heeft bijgedragen. Verschillende soorten konden zich slechts (zeer) 
lokaal uit zaad vestigen, maar waren wel in staat tot sterke vegetatieve uit-
breiding. Dit was o.a. het geval met Scirpus lacustris ssp. glaucus, S. maritimus 
en Phragmites communis. Deze vegetatieve uitbreiding, waarvoor uiteraard ook 
een geschikt milieu nodig is, en wederzijdse doordringing van de populaties der 
verschillende soorten, is een in jonge milieu's veel voorkomend proces, dat 
resulteert in een uitwendige nivellering en in een inwendige differentiatie (bin-
nen de p.q.'s neemt de soortenrijkdom toe). Alleen de drie genoemde soorten 
spelen in verband met dit proces een rol van enige betekenis in de transecten I 
en III. Hoewel Lycopus europaeus, Mentha aquatica en vele andere soorten ook 
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uitlopers maken, vonden nieuwe vestigingen in voorheen niet met deze soorten 
begroeide p.q.'s vooral uit zaad plaats. 
Hoewel in de mesoserie, althans in de pionier- en duinweidevegetaties van de 
typen Ft en Fh, de differentiatie in de vegetatie toenam, wijst de vegetatie-
ontwikkeling op diverse plaatsen erop, dat een dergelijk nivelleringsproces zich 
waarschijnlijk van nature ook hier zal voordoen. Hierop wijst ook het proces in 
de xeroserie, waar de tot de mosrijke variant van het Tortulo-Phleetum behoren-
de lage vegetaties veel soortenrijker zijn dan de latere successiestadia, veelal 
ruigere begroeiingen waarin Calamagrostis epigejos domineert. In verband met 
de afbraak van organisch materiaal is deze soort nauw verwant aan de drie 
bovenvermelde soorten. Niet voor niets acht OBERDÖRFER (1962) Calamagrostis 
epigejos karakteristiek voor de kapvlaktevegetaties van het Epilobion angusti-
nola, hoewel hij ook in vele andere vegetatietypen voorkomt. Ook het feit. dat 
Calamagrostis nergens in ons land zo abundant voorkomt als in de kalkrijke 
duinen, staat waarschijnlijk in verband met de sterke afbraak aldaar van orga-
nisch materiaal. Langs het Grote Vogelmeer groeien Calamagrostis epigejos, 
Lycopus europaeus en Mentha aquatica vaak tezamen in dichte vegetaties in 
aanspoelselgordels (zie o.a. de p.q.'s Hlb, c, 14' en 19 in ЗеЗе). 
De mogelijkheden om door middel van bepaalde beheersmaatregelen de vegetatie­
ontwikkeling in een gunstiger richting te sturen, worden in 6d besproken. 
3j3. Conclusies betreffende de methodiek van liet onderzoek дааг patroon en 
proces 
In 3d3h werden reeds enige vergelijkingen gemaakt tussen de resultaten van de 
periodieke karteringen en die van het p.q.-onderzoek. Hierbij werden de resul­
taten van beide methoden uitgedrukt in de legenda-eenheden der vegetatie-
kaarten. Op grond van deze vergelijking zou men tot de opvatting kunnen komen, 
dat er bij dit onderzoek sprake is van een aantal overbodige p.q.'s, omdat deze 
dezelfde successielijnen opleverden. Zo gaven bij een vergelijking van de iaren 
1963 en 1968 de p.q.'s If, g, h, en i dezelfde lijn van Sj naar Sd en de p.q.'s I l ld 
en e dezelfde lijn van Sj naar Sm. Uit 3e3 is gebleken, dat deze opvatting 
onjuist is. Binnen de vegetatietypen van de kaarten zijn geleidelijke verschillen 
aanwezig en het wegvallen van een aantal p.q.'s zou, vooral in transect III, tot 
verlies aan informatie geleid hebben. 
Door middel van enige transecten bestrijkt men weliswaar een gering deel van 
de grenzen die op de vegetatiekaarten zijn aangegeven, doch het blijkt dat men 
hieruit veel nieuwe informatie over het patroon krijgt. En wel speciaal over de 
fijnere „mikropatronen", zoals die zich in floristische of op bedekkingswaarden 
gebaseerde verschillen tussen de p.q.'s in de transecten manifesteren. Daar men 
door middel van permanente transecten het proces veel nauwkeuriger kan 
bestuderen dan door middel van periodieke karteringen, lenen deze transecten 
zich bijzonder goed voor de studie der betrekkingen tussen patroon en proces. 
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Wanneer het vraagstuk van de ruimtelijke planning der p.q.'s aan de orde komt, 
kan mede op grond van het bovenstaande gesteld worden, dat de in totaal 28 
p.q.'s van de transecten I en III aanzienlijk minder informatie gegeven zouden 
hebben, wanneer ze niet in transecten maar at random over de betreffende 
oeverdelen verspreid zouden zijn. Deze vermindering in informatie is hem niet 
in de eerste plaats gelegen in een vermindering van het aantal verkregen suc-
cessielijnen maar in het feit dat het patroon dan niet of veel moeilijker be­
studeerd kan worden. Wat het aantal successielijnen betreft waren deze 28 p.q.'s 
trouwens niet redelijk gek gepland, omdat hiermee tussen 1963 en 1968 20 
successielijnen „gevangen" werden. 
Uit ЗеЗс blijkt verder, dat men door slechts één of enkele verspreide p.q.'s te 
bestuderen niet alleen tot onvolledige informatie betreffende patroon en proces 
komt, maar dat men deze informatie gemakkelijk verkeerd kan interpreteren. 
In de meeste p.q.'s in de hygroserie nam de soortenrijkdom immers in grote 
lijnen toe. Daar in het algemeen gesteld wordt, dat een toename van de soorts-
diversiteit met een toename van het soortenaantal gepaard gaat (zie ook 3jl) , 
zou men uit dit resultaat kunnen afleiden, dat deze diversiteit in de hygroserie 
toegenomen is. Dat echter het tegenovergestelde proces heeft plaats gevonden, 
bleek pas uit de bestudering van een reeks p.q.'sl 
Op basis van deze studie kunnen de volgende conclusies en richtlijnen gegeven 
worden voor de methodiek van het onderzoek naar patroon en proces. 
1. De meest volledige informatie omtrent de vegetatiesuccessie, zowel over de 
„makro"- als over de „mikroprocessen", wordt verkregen door de combinatie 
van periodieke karteringen met p.q.-onderzoek, eventueel aangevuld met 
populatiekarteringen. Elke werkwijze heeft zijn specifieke voor- en nadelen 
en daarom is de combinatie daarvan de aangewezen weg. Toepassing van 
slechts één werkwijze leidt tot onvolledige informatie. 
2. De voorbeelden van de periodieke kartering boven het p.q.-onderzoek zijn: 
a. De vegetatiepatronen, vooral de makropatronen, kunnen beter worden 
vastgelegd, evenals de groei- en populatiepatronen van allerlei soorten. 
b. Een veel grotere oppervlakte kan in kortere tijd „beschreven" worden. 
с Omdat de oppervlakte groter is, bestrijkt men door middel van een kaart 
veel meer vegetatietypen dan door middel van een aantal p.q.'s. Hierdoor 
is de informatie omtrent het „makroproces" veel vollediger (vergelijk de 
figuren 8 en 9). Onder „makroproces" wordt het proces verstaan, waarbij 
een vegetatietype na verloop van tijd in een ander type overgaat, dus 
dat wat in de successielijnen tot uitdrukking komt. 
d. Iedere vegetatie binnen een te karteren gebied moet ingedeeld worden; 
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bij uitsluitend p.q.-onderzoek loopt men de kans dat bepaalde vegetatie-
typen gemist worden. 
e. Een vegetatiekaart is een sterk vereenvoudigde en daardoor overzichtelijker 
abstractie van de werkelijkheid. Hieruit kunnen we ons een veel beter 
overzicht van het geheel verschaffen dan alleen uit vegetatie-opnamen. 
3. De voordelen van het p.q.-onderzoek boven de periodieke kartering zijn: 
a. Het proces kan nauwkeuriger bestudeerd worden, en wel speciaal de 
fijnere „mikroprocessen" zoals die in de floristische en de op bedekkings­
waarden gebaseerde veranderingen van jaar tot jaar tot uitdrukking 
komen. 
b. De p.q.'s kunnen gemakkelijker jaarlijks opgenomen worden dan perio­
dieke karteringen (vooral die over grote oppervlakten) jaarlijks herhaald 
kunnen worden (wat meestal ook niet nodig is). 
с De „mikropatronen" kunnen beter bestudeerd worden; hiertoe dienen de 
p.q.'s in een transect te liggen of op een bepaalde wijze tweedimensionaal 
gegroepeerd te zijn (zie punt 7). 
4. De voordelen van permanente transecten boven losse p.q.'s zijn: 
a. Het vegetatiepatroon kan bestudeerd worden (zie ook punt 3c). 
b. Populatiepatronen van alle soorten kunnen, weliswaar in één dimensie, 
vastgelegd worden en het proces in deze patronen kan bestudeerd worden. 
с Door slechts weinige verspreide p.q.'s te nemen kan men de kans lopen 
tot foutieve conclusies betreffende de successie te komen; dit aspect werd 
hierboven reeds uitvoerig besproken. 
5. Het p.q.-onderzoek heeft ook grote waarde bij het opstellen van de legenda-
eenheden en de documentatie hiervan. Wanneer men in de opnamentabel 
ter documentatie van de legenda-eenheden ook de opnamen van de p.q.'s 
verwerkt, is betere en betrouwbaardere vergelijking mogelijk met de legenda-
eenheden van vorige kaarten, dan wanneer hierbij alleen gebruik wordt ge­
maakt van losse opnamen. 
6. De planning der p.q.'s, zowel betreffende het totale aantal als de ruimtelijke 
verdeling ervan, kan het beste geschieden op basis van een vegetatiekaart 
wanneer deze althans daarvoor gedetailleerd genoeg is. Een bijkomend voor­
deel van de kartering, wanneer men deze zelf heeft uitgevoerd, is dat men 
een veel grondiger kennis van de vegetatie heeft opgedaan en men alle 
vegetatietypen onder ogen heeft gehad. Het aantal p.q.'s wordt bepaald door 
de volledigheid die men na wil streven. Meestal zullen relatief weinig, maar 
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goed geplande p.q.'s (bijvoorbeeld in een transect) meer informatie geven 
dan vele p.q.'s die minder goed gepland zijn. 
7. Wanneer er sprake is van duidelijke zonaties in de vegetatie kunnen de p.q.'s 
het beste grotendeels in de vorm van één-dimensionale transecten loodrecht 
op de gradiënt gelegd worden. Een aantal losse verspreide p.q.'s kan dan 
als aanvulling op deze transecten uitgezet worden op plaatsen met een af-
wijkende vegetatieontwikkeling. De p.q.'s in de transecten kan men zowel 
aanliggend nemen als op enige afstand van elkaar. Beide manieren hebben 
hun voor- en nadelen. De eerste manier verschaft nauwkeuriger informatie, 
maar is tijdrovender. Bij transecten over grotere oppervlakten zal men meestal 
gebruik maken van de tweede manier. 
Wanneer de vegetatie een mozaïekvormig patroon te zien geeft, kunnen de 
p.q.'s beter twee-dimensionaal uitgezet worden, waarbij men dan ook weer 
een keuze heeft tussen aanliggende p.q.'s (zoals VAN DER MAAREL 8C LEERTOUWER 
(1967) en THALEN (1968) toepasten) en p.q.'s op enige afstand van elkaar. Ook 
is het mogelijk om binnen het vegetatiemozaïek mikrozoneringen te onder-
zoeken door middel van kleinschalige transecten. 
8. Het verdient aanbeveling om in een zelfde vegetatietype verscheidene p.q.'s 
uit te zetten, daar verschillende homologe p.q.'s zich in de toekomst verschil-
lend kunnen gaan ontwikkelen. Speciaal in transecten moet de dichtheid der 
p.q.'s daarom vrij hoog zijn. 
9. Het totale aantal p.q.'s kan men het beste gelimiteerd houden, daar bij toe-
name van het aantal p.q.'s de efficiëntie per p.q. afneemt (zie 3d3h). Boven-
dien moet men bij een eerste planning rekening houden met het feit dat het 
aantal p.q.'s in de loop der tijd iets uitgebreid zal worden omdat er altijd 
plekken zijn waar zich onverwachte vegetatieontwikkelingen voordoen. Aan 
de andere kant blijkt ook vaak, dat er in de loop der tijd bepaalde p.q.'s 
kunnen vervallen. 
10. Uit de verkregen resultaten blijkt, dat het van groot belang is dat men althans 
een aantal p.q.'s jaarlijks opneemt. Een onderbreking van één of enkele jaren 
zou bij de transecten van deze studie tot een groot verlies aan informatie 
geleid hebben, vooral in de hygroserie. Met name in jaren met extreme milieu-
omstandigheden, bijvoorbeeld zeer lage of zeer hoge waterstanden, doen zich 
grote veranderingen in de vegetatie voor, die daarin na lange tijd nog merk-
baar zijn. Daarnaast kan men een aantal p.q.'s, die meer als aanvulling 
dienen, minder frequent opnemen. In het algemeen dient men de p.q.'s in 
sterk dynamische milieu's frequenter op te nemen dan die in minder dyna-
mische milieu's. 
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3j4. Het onderscheid tussen temporele en ruimtelijke variatie 
In ЗеЗсЗ werd aangetoond dat de ruimtelijke variatie in sterk veranderlijke milieu's 
lager was dan in minder veranderlijke milieu's. De ruimtelijke en de temporele 
variatie verhouden zich dus tegengesteld aan elkaar: waar de een hoog is, is de 
ander laag, en omgekeerd. Dit verschijnsel werd reeds eerder door Van Leeuwen 
geconstateerd en door hem geformuleerd in zijn relatietheorie (VAN LEEUWEN, 
1966a). Ook ASHBY (1964) bedoelt hetzelfde wanneer hij stelt dat „only variety 
can destroy variety", maar hij maakt geen scherp onderscheid tussen „variety 
in time" en „variety in space". Door deze twee wel principieel van elkaar te 
onderscheiden heeft VAN LEEUWEN een waardevolle aanvulling gegeven op de 
algemene systeemleer van ASHBY. 
Bij het onderzoek dienen wij dus een scherp onderscheid te maken tussen tijd en 
ruimte. Dit wil niet zeggen dat dezelfde formules niet op zowel ruimtelijke als 
temporele situaties toegepast mogen worden. Uit de toepassing van o.a. de 
formules voor DB en Dt, en van die voor RB en Rt, blijkt dat dit wel mogelijk en 
zinvol is, doch dat men de uit ruimtelijke gegevens verkregen resultaten anders 
moet interpreteren dan die welke uit temporele gegevens verkregen zijn. De 
eerste hebben betrekking op verschillen, de laatste op veranderingen. 
Over de ruimtelijke variatie in de vegetatie is al veel bekend, maar over de 
temporele variatie nog maar weinig. In onze kennis bestaat dus een grote discre­
pantie tussen beide. Omdat de ruimtelijke variatie niet goed begrepen kan 
worden zonder kennis van de temporele variatie, is uitbreiding van het p.q.-
onderzoek over allerlei vegetatietypen zeer noodzakelijk. Hieruit kunnen veel 
nieuwe gegevens verkregen worden op basis waarvan het natuurbeheer geoptima­
liseerd kan worden, d.w.z. met zo weinig mogelijk arbeid en kosten een zo groot 
mogelijke diversiteit in vegetatie, flora en fauna bereiken. In deze studie zijn 
mogelijkheden aangewezen om de temporele en de ruimtelijke variatie nader te 
onderzoeken alsmede de samenhang tussen beide. 
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4. Flora 
4a. Inleiding en methodiek 
Sinds de aanvang van het botanische onderzoek in 1956 zijn water en oevers van 
het Grote Vogelmeer jaarlijks floristisch geïnventariseerd. De resultaten van 
deze inventarisaties uit de eerste jaren zijn door VAN DER MAAREL (1959) en SEGAL 
(I960) vastgelegd. In de in 4cl gepubliceerde soortenlijst van 1956 t/m 1968 
(tabel 16) zijn de gegevens van de eerste jaren aan voornoemde auteurs ont-
leend. 
Het inventariseren vond plaats in alle seizoenen en tijdens het vegetatieseizoen 
werd het meer minstens één maal per maand bezocht. Van iedere soort werd de 
mate van voorkomen genoteerd volgens de (iets gewijzigde) methode van 
TANSLEY (1946); men zie daarvoor verder 4c 1. 
Van vele soorten werd herbariummateriaal verzameld. Dit betrof meestal freato-
fyten en verder opmerkelijke of zeldzame afreatofyten. Zeer zeldzame soorten, 
waarvan slechts weinige exemplaren aanwezig waren, werden uiteraard niet ver-
zameld, evenals een groot aantal soorten die in het omringende duingebied 
algemeen voorkwamen. Het meeste verzamelde materiaal bevindt zich in het 
herbarium van het Hugo de Vries-laboratorium te Amsterdam. Verder is mate-
riaal aanwezig in het Rijksherbarium te Leiden en in het herbarium van de 
auteur. 
4b. Over indelingen van de soorten in groepen 
Uit de soortenlijsten kan nieuwe informatie betreffende het proces verkregen 
worden, wanneer de soorten in groepen worden ingedeeld en per jaar het aandeel 
van iedere groep wordt bepaald. Daar er vele indelingen mogelijk zijn, wordt 
hierover in de volgende tekst een korte beschouwing gegeven teneinde te komen 
tot die indelingen, die in het kader van dit onderzoek het meest zinvol blijken. 
4b 1. Over indelingen in levensvormen 
Over de levensvormen van planten bestaat zeer veel literatuur. Du RIETZ (1931) 
gaf een overzicht van de vroegere literatuur en sindsdien is er nog veel bij-
gekomen. Bij het doornemen van deze literatuur ontkwam de auteur niet aan 
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de indruk, dat er steeds een sterke tendentie is geweest naar het uitbreiden en 
detailleren van aanvankelijk vaak eenvoudige levensvormensystemen, blijkbaar 
met het doel om één allesomvattend systeem te creëren. Deze systemen worden 
daardoor zeer onoverzichtelijk en zijn in de praktijk (o.a. voor het bepalen van 
spectra) vrijwel niet toe te passen. Zo breidde GRISEBACH (1872) het systeem van 
VON HUMBOLDT (1806) sterk uit. BRAUN-BLANQUET (1951, 1964) deed hetzelfde met 
het systeem van RAUNKIAER (1934) en WARMING onderwierp zijn eigen, aanvan-
kelijk eenvoudige en logische systeem van 1884 telkens weer (o.a. in 1909 en in 
1918) aan veranderingen, ui tbreidingen en detailleringen, waardoor (volgens de 
schrijver) de bruikbaarheid steeds geringer werd. De uitgebreide en ingewikkelde 
systemen, die op deze manier ontstonden, waren gebaseerd op verscheidene, 
soms een vrij groot aantal, criteria en worden derhalve „gemengde systemen" 
genoemd. Daar tegenover staan de „dynamische systemen" (HAYATA, 1921; Du 
RIETZ, 1931), waarbij verschillende systemen, elk op een ander ui tgangspunt 
gebaseerd, naast elkaar gebruikt worden. OSTENFELD (1908) was de eerste, die 
twee onafhankelijke levensvormensystemen bij zijn vegetatiestudie toepaste. Het 
is de mening van de auteur, dat het werken met dynamische systemen vele voor-
delen heeft boven het werken met de uitgebreide gemengde systemen. O.a. 
kunnen gemakkelijker levensvormenspectra bepaald worden omdat de eerstge-
noemde systemen veel eenvoudiger zijn. Verder kunnen op deze wijze allerlei 
correlaties onderzocht worden tussen de verschillende criteria (eigenschappen der 
plantesoorten) der diverse aparte systemen. 
T o t op zekere hoogte kan men met eenvoudige gemengde systemen nog goed 
werken, namelijk wanneer de indelingscriteria elkaar niet overlappen. Zo kan 
men de indeling in eenjarige, tweejarige en overblijvende planten combineren 
met de indeling in kruidachtige en houtige planten. Doch wanneer men de eerste 
indeling gaat combineren met bijvoorbeeld een indeling in bladvormen, verkrijgt 
men een nodeloos uitgebreid en ingewikkeld systeem. Men kan dan beide 
indelingen beter naast elkaar toepassen. 
Verder kan men „fenotypische" en „genotypische" levensvormensystemen onder-
scheiden. Het systeem van RAUNKIAER is fenotypisch; ter plaatse moet men (in 
het ongunstige jaargetijde) de levensvorm van iedere soort bepalen en eenzelfde 
soort kan in verschillende gebieden tot een verschillende levensvorm behoren. 
Het systeem van WARMING is daarentegen genotypisch (hoewel onze kennis van 
het genotype gebaseerd is op de waarnemingen van vele fenotypen!), omdat het 
uitgaat van de eigenschappen van de planten, o.a. het vermogen tot geringe 
of sterke vegetatieve uitbreiding. Zo behoort Potentilla anserina tot de „ober-
irdische Wanderer" omdat deze soort het vermogen heeft om lange bovengrondse 
uitlopers te maken. Of de soort op een gegeven plaats ook uitlopers vormt, 
is een tweede. Ui t het onderzoek is gebleken, da t men fenotypische systemen 
het beste op kleine oppervlakten kan toepassen. Zo is het wel of niet vormen 
van uitlopers bij bovenvermelde soort altijd zeer lokaal en, in verband met de 
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indeling in hoogteklassen, evenzo de hoogte die allerlei soorten kunnen bereiken. 
Ook werd waargenomen, dat Calamagrostis epigejos langs het Grote Vogelmeer 
in schaarse pioniervegetaties alleen ondergronds overwinterde, dus als geofyt, 
terwijl in dichtere en hogere begroeiingen een belangrijk deel van de planten 
ook bovengronds overwinterde, dus als hemicryptofyt. Dit wijst er tevens op, 
dat niet alleen het makroklimaat, maar ook het mikroklimaat de levensvorm 
(volgens RAUNKIAER) kan beïnvloeden. Voor grotere gebieden, zoals ook de totale 
oeverzone langs het meer, kan men beter genotypische levensvormenindelingen 
toepassen. Men heeft dan niet, of in veel mindere mate, te maken met de moei-
lijkheid, dat een soort in meer categorieën ingedeeld kan worden, hetgeen bij 
het berekenen van spectra bezwaarlijk is. Bovendien kan een dergelijke indeling 
zonder meer toegepast worden op andere gebieden, terwijl een fenotypische in-
deling voor ieder ander gebied opnieuw bepaald moet worden. 
Vervolgens komt de keuze van de levensvormensystemen ten behoeve van dit 
onderzoek aan de orde. Hoewel in het kader van de studie der seizoenaspecten 
de overwinteringswijze van vele soorten bestudeerd werd, wordt het systeem van 
Raunkiaer hier niet gevolgd. Deze indeling is in de eerste plaats ontworpen 
voor het vergelijken van verschillende geografische gebieden, waarbij het verschil 
in klimaat zich weerspiegelt in het verschil in levensvormenspectrum. Hier gaat 
het om een zeer klein gebied met een nagenoeg constant klimaat, dat in dit 
verband niet met andere gebieden vergeleken wordt omdat het hier speciaal om 
de veranderingen in de tijd gaat. Bovendien werd de indruk verkregen, dat de 
overwinteringswijze van soorten in het Nederlandse duingebied geen belangrijke 
factor is in verband met hun overlevingskans. Er werden geen verschillen in 
levensvormen of in het afsterven van soorten geconstateerd tussen zachte en 
strenge winters en ook de factor sneeuwbedekking heeft hier waarschijnlijk een 
zeer geringe oecologische betekenis. De opgetreden veranderingen in o.a. de 
aantallen therofyten en fanerofyten houden veel eerder verband met verande-
ringen in andere milieufactoren dan met veranderingen in klimaat (inclusief 
mikroklimaat). Ook BAKKER (1951) voert dergelijke bezwaren aan tegen toepas-
sing van het systeem van RAUNKIAER op kleine gebieden. 
Een bekende levensvormenindeling is ook die van IVERSEN (1936) op basis van 
de aanpassingen van planten aan de factor water in de ruimste zin. Hoewel deze 
indeling in het kader van dit onderzoek zinvol leek, werd die niet toegepast. 
De redenen hiervoor zijn, dat er minder informatie van werd verwacht dan van 
de hier wel toegepaste indeling en dat de levensvorm (volgens IVERSEN) van vele 
soorten niet meer bepaald kon worden omdat ze inmiddels van de oevers ver-
dwenen waren. 
Verder heeft JESWIET (1914) in navolging van Massart voor het Nederlandse 
duingebied een indeling in z.g. oecologische groepen opgesteld, waarbij o.a. 
werd uitgegaan van het assimilatievermogen der planten in de verschillende 
jaargetijden en van de overwinteringswijze. Het is ook een levensvormensysteem 
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en geen indeling in oecologische groepen in de betekenis die we daaraan nu 
toekennen. Deze indeling werd in het kader van deze studie minder waardevol 
geacht. 
In verband met het onderzoek naar de mate van veranderlijkheid in vegetatie 
en milieu leek het allereerste systeem, dat door WARMING (1884) ontworpen werd, 
meer perspectieven te bieden. Dit systeem gaat in de eerste plaats uit van de 
levensduur van de spruit en van het „Wanderungsvermögen", namelijk het ver-
mogen om zich vegetatief uit te breiden. Het is dus een groeivormensysteem. Op 
grond van allerlei waarnemingen kwam de schrijver tot de mening dat beide 
criteria duidelijke correlaties vertonen met de milieu-dynamiek en -veranderlijk-
heid. Zo spelen in de zeer veranderlijke pioniermilieu's en akkers de eenjarige 
soorten (door WARMING monocyclische hapaxanthen genoemd) een grote rol en 
in dynamische grenssituaties soorten, die bovengrondse uitlopers vormen, zoals 
Agrostis stolonifera en Potentilla anserina. Ook kennen we milieu's, waarin 
tweejarige soorten een belangrijk aandeel hebben. Het systeem van WARMING 
als uitgangspunt nemend, kwam de auteur tot de indeling in groeivormen, die 
in 4cl nader is vermeld. Deze indeling bleek achteraf nauw overeen te komen 
met één der systemen die OSTENFELD (1908) toepaste. Deze maakte echter geen 
onderscheid tussen planten met lange en planten met korte uitlopers en onder-
scheidde ook niet apart de soorten die dichte pollen vormen. De term „uitloper" 
wordt in dit verband zuiver functioneel opgevat en kan betrekking hebben op 
morfologisch verschillende organen. De in 4cl (tabel 16) vermelde groeivormen 
berusten voor het overgrote deel der soorten op eigen waarnemingen in natuur-
lijke vegetaties en voor een gering deel der soorten op herbariummateriaal en 
gegevens in de literatuur. De verschillen tussen de diverse groeivormen zijn niet 
altijd even scherp. Vooral tussen de groeivormen 5 en 6 en tussen 7 en 8, en 
ook wel tussen 4 en 5, komen overgangen voor. 
Zowel voor de groeivormen als voor de hierna te bespreken hoogteklassen werd 
een genotypische indeling geprefereerd. Hierbij speelden de reeds hiervoor 
vermelde overwegingen een rol, alsook het feit dat het voorkomen van bijvoor-
beeld een soort, die uitlopers kan vormen, belangrijker werd geacht dan het feit 
of deze soort ter plaatse inderdaad uitlopers vormt (ofschoon door dit laatste 
ook nieuwe en belangrijke informatie omtrent het milieu verkregen kan worden). 
Zowel VAN DER MAAREL (1966b) als SEGAL (1969) gebruikten een meer fenotypische 
groeivormenindeling (o.a. gebaseerd op de sociabiliteit), die echter ook bepaalde 
voordelen heeft, o.a. in verband met struktuurbeschrijvingen van vegetatie-
typen. 
De indeling in hoogteklassen leek zinvol, omdat de hoogten der planten ons 
inlichten over bepaalde eigenschappen van het milieu, o.a. over de productiviteit 
daarvan. Hiertoe werden de kruiden en houtige gewassen apart genomen. De 
hoogteklassen van DOING (1966) werden als uitgangspunt genomen en daarbij 
werden eigen waarnemingen verwerkt alsmede de hoogten die in de flora's 
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vermeld staan. De grenzen tussen de klassen werden hier anders gelegd en ook 
werden minder groepen onderscheiden. Verder baseerde DOING zijn hoogteklassen 
op de hoogten die de soorten gemiddeld in het duin bereiken; hij gebruikte dus 
een min of meer fenotypische indeling. Hier werd dus een genotypische indeling 
geprefereerd en werden de hoogten aangehouden die soorten bij een „goede" 
ontwikkeling (bij de houtige gewassen dus de hoogten van volgroeide exempla-
ren) kunnen bereiken. Het spreekt vanzelf, dat de grenzen tussen de diverse 
hoogteklassen niet scherp zijn en de klassen hebben dan ook een zekere overlap-
ping. 
4b2. Over de indeling in sociologische groepen 
Behalve indelingen van plantesoorten op morfologische eigenschappen, zoals 
boven, zijn ook indelingen mogelijk en zinvol op basis van hun oecologische 
eigenschappen. Wanneer men de soorten in oecologische groepen gaat indelen en 
de groepen uitsluitend baseert op het onderzoek, dat men zelf ter plaatse verricht 
heeft, loopt men het gevaar in onvruchtbare cirkelredenaties te vervallen. Der-
halve werd een indeling geprefereerd, die onafhankelijk van het onderhavige 
onderzoek is opgesteld. De praktisch meest bruikbare indeling bleek die in 
sociologische groepen te zijn, waarbij de groepen gebaseerd zijn op de syntaxa. 
Daar de syntaxa duidelijke oecologische kenmerken hebben, kunnen de sociolo-
gische groepen als een soort van oecologische groepen opgevat worden. De 
groepen zijn in allereerste plaats gebaseerd op de door WESTHOFF & DEN HELD 
(1969) onderscheiden syntaxa. De meeste groepen komen overeen met vegetatie-
kundige klassen. In diverse gevallen zijn min of meer aan elkaar verwante klassen 
samen genomen tot één groep, bijvoorbeeld alle klassen van de waterplanten-
gemeenschappen (groep Po). De heterogene klasse van de Arrhenatheretea werd 
onderverdeeld in drie groepen. Uit de Molinietalia werd het Filipendulion samen 
genomen met de daaraan verwante klassen Artemisietea en Epilobietea angusti-
nola tot de groep Ar, welke groep dus overeen komt met de klasse der Urtico-
Cirsietea van DOING (1963). De groepen worden in 4c 1 nader besproken. 
4b3. Over indelingen betreffende de disseminatie van soorten 
De meeste disseminatietypen van MOLINIER SC MÜLLER (1938) komen met de 
fenotypisch onderscheiden levensvormen overeen in de omstandigheid, dat ze 
voor iedere soort in ieder milieu apart bepaald moeten worden. Dit houdt in, 
dat men de resultaten van disseminatie-onderzoek uit een bepaald gebied niet 
zo maar mag toepassen op andere gebieden. Uitgebreid onderzoek naar de disse-
minatie, o.a. dat van LHOTSKA (1968) naar de verspreiding van Bidens-soorten, 
toonde de ingewikkeldheid van dit proces aan. Hierbij bleken o.a. bepaalde 
verspreidingswijzen veel belangrijker te zijn dan men in eerste instantie zou 
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denken. Verder bleken ook de mogelijkheid en de doelmatigheid van een bepaal-
de verspreidingswijze twee verschillende zaken te zijn (zie ook WESTHOFF, 1947). 
In dit verband moet FEEKES (1936) genoemd worden, die de effectiviteit van de 
verspreidingsmiddelen heeft onderzocht. Ofschoon wel een aantal directe waar-
nemingen betreffende de disseminatie werden gedaan, betroffen dit vrijwel alleen 
waarnemingen over de verspreidingswijze, wanneer de soorten zich al op de 
oevers van het Grote Vogelmeer gevestigd hadden. De directe waarnemingen 
over de verspreiding van soorten uit andere groeiplaatsen naar het meer betroffen 
slechts één soort, namelijk Senecio congestus in 1959 (zie BAKKER, 1960). Dit was 
een duidelijk geval van anemochorie. Naast deze verspreidingswijze komt eigenlijk 
alleen nog ornithochorie in aanmerking voor soorten die zich vanuit verder 
afgelegen plaatsen naar het meer verspreid hebben. De onderzoekingen van o.a. 
D E VRIES (1938a, b, 1940, 1961) en STERBETZ (1966-'67) maken het waarschijnlijk 
dat de ornithochorie voor vele soorten een grote rol heeft gespeeld. Daar het 
meer rondom door droog duin omgeven is, is vestiging van soorten in het gebied 
uitsluitend door middel van hydatochorie onmogelijk, terwijl zoöchorie (ver-
spreiding door dieren exclusief vogels) over grote afstanden onwaarschijnlijk 
is (BAKKER, 1962). Wanneer soorten zich eenmaal op de oevers gevestigd hebben, 
kunnen deze verspreidingswijzen wel belangrijk zijn om andere oeverdelen te 
bereiken. 
Daarnaast is ook de mogelijkheid niet uitgesloten, dat in de bodem reeds zaden 
aanwezig waren, o.a. vanaf de tijd dat de duinen natter waren. Dergelijke ver-
onderstellingen van reeds in de bodem aanwezige zaden ter verklaring van nieuwe 
groeiplaatsen duiken steeds weer in de literatuur op (o.a. SIPKES, 1959). Daar bij 
het graven van het Grote Vogelmeer de oppervlakkige bodemlagen, waarin de 
zaden zich dan opgehoopt zouden hebben, geheel verwijderd zijn, is het zeer 
onwaarschijnlijk dat de in de bodem bewaarde zaden een belangrijke rol hebben 
gespeeld bij de vestiging van soorten op de oevers. 
Daar omtrent de disseminatie dus nog zeer veel onbekend is, acht de auteur het 
niet verantwoord om spectra van disseminatietypen in de zin van MOUNIER & 
MÜLLER te berekenen en daarbij uit te gaan van soortenindelingen van anderen. 
Iets dergelijks zou alleen maar bijdragen tot meer onduidelijkheid. 
DANSEREAU & LEMS (1957) geven een indeling van „dispersal types", welke berust 
op de eigenschappen van de diasporen en dus niet op de (vaak vermeende) aan-
passingen aan bepaalde verspreidingswijzen. Deze indeling is dus vergelijkbaar 
met de genotypische levensvormensystemen en kan derhalve op verschillende ge-
bieden toegepast worden zonder ter plaatse opnieuw uitgebreid onderzoek te 
doen. Op zichzelf zegt een dergelijke indeling dan nog niets over de disseminatie, 
waarover men toch in eerste instantie ingelicht wil worden. 
In deze studie werd de disseminatie, en speciaal de disseminatiecapaciteit, vanuit 
een andere richting benaderd, namelijk door uit te gaan van de afstanden van 
de dichtstbijzijnde groeiplaatsen tot het Grote Vogelmeer. Dit bleek momenteel 
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de meest zinvolle benadering. In de tijd dat de auteur in Haarlem woonde (tot 
in 1965), heeft hij in de omgeving aldaar uitgebreid floristisch onderzoek verricht. 
O p grond hiervan konden voor vrijwel alle soorten, die in of langs het Grote 
Vogelmeer groeien of gegroeid hebben, de dichtstbijzijnde groeiplaatsen bepaald 
worden. Deze gegevens werden aangevuld met die van de I.V.O.N.-verspreidings-
kaartjes. O p deze manier werd een idee verkregen omtrent de afstanden, die 
soorten minimaal hebben moeten afleggen om het meer te kunnen bereiken. Dit 
zegt dus zowel iets over de disseminatiecapaciteit van de soorten als over de 
accessibiliteit (HEIMANS, 1954; VAN LEEUWEN, 1962) van de oevers van het Grote 
Vogelmeer. De auteur wil hiermee niet zeggen, da t de dichtstbijzijnde groeiplaat-
sen in verband met de disseminatie naar het meer voor de betreffende soorten het 
belangrijkste waren. Dit is wel waarschijnlijk voor de meeste afreatofyten die 
reeds in de onmiddellijke nabijheid van het meer in de xeroserie voorkwamen. 
Doch voor Senecio conges tus is in 1959 een verder afgelegen groeiplaats (het 
toen recent drooggevallen Oostelijk Flevoland) veel belangrijker geweest dan 
de meer nabije kleinere groeiplaatsen, o.a. die in de Zaanstreek en die van de 
opgespoten terreinen nabij Amsterdam. 
4c. Resultaten 
4c l . De soortenlijst met toelichting 
Bij de soortenlijst (tabel 16) wordt de volgende toelichting gegeven. In deze 
toelichting corresponderen de romeinse cijfers met die bovenaan tabel 16. Aan-
geplante en verwilderde soorten zijn niet onder I, II en I I I ingedeeld. 
De nomenclatuur 
De wetenschappelijke en Nederlandse namen zijn overeenkomstig die in de 12e 
druk van de „Beknopte school- en excursieflora voor Neder land" door HEUKELS 
8c VAN OOSTSTROOM (1968). Daar in deze flora enige zeldzame adventieven en 
verwilderde sierplanten niet vermeld stonden, werden hiervoor de namen aan-
gehouden uit de 15e druk van de „Flora van Neder land" door HEUKELS 8C VAN 
OOSTSTROOM (1962). In de eerstgenoemde flora zijn een aantal Nederlandse namen 
gewijzigd. Wanneer deze wijzigingen ingrijpend waren, werd ten behoeve van een 
goede communicatie achter de nieuwe naam de vroegere (die o.a. in laatsgenoem-
de flora wordt vermeld) geplaatst. In navolging van CLAPHAM, TUTIN & WARBURG 
(1962) werden de duinparamorfen van Sagina nodosa en Salix repens onderschei-
den. De straalbloemvorm van Senecio jacobaea werd aangeduid met „var. jaco-
baea". 
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I De groeivormen. 
1 eenjarige soorten, overeenkomend met de monocyclische hapaxanthen van 
Warming en met de therofyten van Raunkiaer. 
2 tweejarige soorten, of, indien ze meerjarig zijn, soorten die na de bloei af-
sterven. Deze groep komt overeen met de dicyclische en de pleio-polycyclische 
hapaxanthen van Warming. 
De groepen 3 t/m 8 betreffen de overblijvende soorten (zowel kruidachtige als 
houtige), die nader worden onderverdeeld: 
3 „solitaire" soorten; soorten die niet vegetatief expansief zijn, d.w.z. geen 
boven- of ondergrondse uitlopers kunnen ontwikkelen en in normale omstan-
digheden ook geen dichte pollen kunnen vormen. Indien het soorten betreft 
met een wortelstok, dan groeit deze slechts zeer langzaam en is weinig of 
niet vertakt. 
4 soorten, die zeer dichte pollen kunnen vormen, hetzij doordat alleen intra-
vaginale scheuten gevormd worden (zoals bij Festuca tenuifolia), hetzij door-
dat de wortelstokken of andere ondergrondse delen sterk vertakt zijn en weinig 
in de lengterichting groeien (zoals bij Juncus effusus). 
5 soorten die slechts korte ondergrondse uitlopers kunnen vormen en die zich 
slechts langzaam, in de regel niet meer dan 5 à 10, soms 15 cm per jaar, 
vegetatief kunnen uitbreiden. 
6 soorten die lange ondergrondse uitlopers kunnen vormen, en ook soorten met 
kortere ondergrondse uitlopers die zich snel (in de regel meer dan 5 à 10 cm 
per jaar) vegetatief kunnen uitbreiden. 
7 soorten die slechts korte bovengrondse uitlopers kunnen vormen, alsmede 
soorten met liggende tot opstijgende stengels die vaak aan de knopen wor-
telen. De vegetatieve uitbreiding bedraagt in de regel niet meer dan 5 à 
10, soms 15 cm per jaar. 
8 soorten die lange bovengrondse uitlopers kunnen vormen, alsmede soorten 
met liggende tot opstijgende stengels die vaak aan de knopen wortelen. De 
vegetatieve uitbreiding bedraagt in de regel meer dan 5 à 10 cm per jaar. 
Soms komt het voor dat planten zowel boven- als ondergrondse uitlopers vormen, 
zoals o.a. Agrostis stolonifera en Mentha aquatica langs het Grote Vogelmeer 
deden. In deze gevallen gaven de uitlopers, die het talrijkst waren, de doorslag 
en hierom werden beide soorten tot groep 8 gerekend. 
II De hoogteklassen. 
0 waterplanten, geheel ondergedoken of op de wateroppervlakte drijvend en 
slechts de bloeiwijzen bij een aantal soorten boven water uitstekend. 
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1 lage kruiden, die bij een goede ontwikkeling in de regel niet hoger worden 
dan 25 (soms 30) cm. 
2 middelhoge kruiden, die bij een goede ontwikkeling in de regel hoger worden 
dan 25 cm, doch niet hoger dan 80 (soms 100) cm. 
3 hoge kruiden, die bij een goede ontwikkeling in de regel hoger worden dan 
80 cm. 
4 houtige gewassen, die in volgroeide toestand in de regel niet hoger zijn dan 
ongeveer 4 m. 
5 houtige gewassen, die in volgroeide toestand in de regel hoger zijn dan 
ongeveer 4 m. 
' bij een der vorige symbolen geeft aan dat de soort een klim- of slingerplant is. 
Ill De sociologische groepen. 
De hieronder genoemde groepen bestaan uit soorten die kenmerkend zijn voor 
de achter iedere groep vermelde syntaxa. 
Po Potametea + Lemnetea -f Ruppietea + Charetea. 
IN Isoeto-Nanojuncetea. 
Bi Bidentetea tripartiti. 
Ch Chenopodietea -\- Secalietea. 
Am Ammophiletea. 
PI Plantaginetea majoris. 
Ar Artemisie tea vulgaris + Epilobietea angustifolii + Filipendulion. 
Ph Phragmitetea. 
КС Koelerio-Corynephoretea + Festuco-Brometea. 
As Asteretea tripolii -f Saginetea maritimae + Cakiletea maritimae. 




T G Trifolio-Geranietea sanguinei. 
Sa Salicetea purpureae -f Franguletea -f- Alnetea glutinosae. 
RP Rhamno-Prunetea. 
QF Querco-Fagetea -f- Quercetea robori-petraeae. 
De haken hebben de volgende betekenis: 
Ch: soort is volgens WESTHOFF & DEN HELD (1969) een kentaxon van de 
klasse der Chenopodietea. 
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(Ch) : soort niet door WESTHOFF & DEN H E L D als kentaxon beschouwd, maar 
soort heeft volgens deze auteurs een speciale affiniteit tot deze klasse 
en/of de soort wordt door OBERDORFER (1962) als kentaxon of als soort met 
speciale affiniteit tot deze klasse beschouwd. Vaak betreft het een soort 
van een kencombinatie of een differentiërend taxon. 
[Ch]: soort noch door WESTHOFF 8C DEN H E L D , noch door OBERDORFER als ken-
taxon of als soort met speciale affiniteit tot de klasse der Chenopodietea 
beschouwd, maar soort kon in deze studie op basis van eigen onderzoek 
het beste bij deze klasse ingedeeld worden. 
Ook bij de eerste twee categorieën is er in diverse gevallen nog een keuze 
mogelijk. Wanneer een soort zowel een kensoort is binnen de struweel-
formatie als binnen de bosformatie, werd de soort tot de klasse van de 
eerste formatie gerekend (op de oevers is geen natuurlijk bos aanwezig, 
maar wel struweel). Verder komt Salix repens ssp. argentea in diverse 
duinbegroeiingen voor, die tot verschillende klassen behoren. Daar deze 
soort in de kalkrijke duinen zijn optimale ontwikkeling heeft in de hygro-
serie en wel in de vegetaties, die tot het Salicetum arenario-purpureae 
behoren, werd hij tot groep Sa gerekend. 
IV Afstanden van de dichtstbijzijnde groeiplaatsen tot het Grote Vogelmeer. 
0 soort in de directe omgeving, op minder dan 100 m afstand, van de oevers 
van het Grote Vogelmeer groeiend of soort daar recent aanwezig geweest. 
+ dichtsbijzijnde groeiplaatsen o p 0,1-0,5 km afstand. 
1 dichtstbijzijnde groeiplaatsen op ongeveer 1 km (tussen 0,5 en 1,5 km) afstand. 
2 dichtstbijzijnde groeiplaatsen op ongeveer 2 km (tussen 1,5 en 2,5 km) af-
stand. 
3, 4 , . . . . enz. 
A vegetatieve delen van soort door de mens aangevoerd (soms aangeplant) . 
? de dichtstbijzijnde groeiplaatsen werden bepaald ui t de I.V.O.N.-hoklijsten 
van voor 1950; het is mogelijk dat deze groeiplaatsen inmiddels verdwenen 
zijn. 
() duidt op tijdelijke groeiplaats van ter plaatse (vrij) zeldzame soort. 
De richting van de dichtstbijzijnde groeiplaatsen t.o.v. het meer is aangegeven 
door middel van n, ne, e, se, s, sw, w, en nw. Hier worden de Engelse afkortingen 
van de windrichtingen gebezigd in plaats van de Nederlandse, omdat bij gebruik 
van de laatste in tabel 16 gemakkelijk verwarring ontstaat van het symbool 0 
(voor oost) met bovenvermeld symbool 0. 
V Het voorkomen van de soorten in verband met het grondwater. 
Voor het duingebied bij Haarlem werd nagegaan welke soorten in hun voor-
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TABEL 16 
Lijst van plantesoorten die In de periode 1956-1968 langs 
en in het Grote Vogelmeer werden waargenomen. 
TABLE 16 
List of plant spieces observed in the period 1956-1968 
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Β , 0 , 4 
« ι * 
Β 
η , ο , ζ , ν , ( a ) 
Ο , Β , ν 
Ε,Ν 
η , ο , Β , ν 
Achillea millefolium L. 
Α egopodium podagraria L. 
Agrimonia eupatoria L. 
Agroetie вtolouifera L. 
" temile Sloth, 
Aira ргаеоох L. 
Allena plantago-aquatica L. 
All iaria petiolata (Ві Ъ.) Cavara et Grande 
Allium vincale L« 
Alnas glutinosa (L.) T i l l . 
Alopeourus genioulatus L, 
" myoeuroidee Hude. 
Ambrosia tríf ida L. 
X AmmooalamagroetiB baltica (Fluegge ex Sohrad.) F. Fourn. 
Ammophlla arenaria (L.) Link 
Anthoxanthnm odoratum L. 
AnthrisouB cauoalie Bieb· 
" sylvestris (L.) Hoffm. 
Anthyllls vulneraria L* 
Antirrhinum majue L. 
ArabidopeiB thaïlana (L.) Heynh. 
Arotium pubena Bab. 
Arenaria Borpyllifolia L* 
Arrhenatherum elatiua (L.) P.B. ex J . et С. Presi. 
Aeter tripoline L· 
Atriplex hastata L. 
Barbarea vulgaris В. Br. 
Bail ie perenni L· 
Betuia pubeeoeno Ehrh. 
** verrue osa Ehrh. 
Bidona ооппше L. 
" tripartitile L* 
Botryohlum lunaria (L.) Sv. 
Braeвloa nigra (L,) Kooh 
Brisa media L. 
BromuB mollis L. 
η s t e r i l i s L. 
" teotorom L. 
CalamagroBtis epigejoe (L. ) Roth 
Calyetegla sepium (L.) B, Br. 
Capeella Durea-paetoris (I*. ) Med* 










































. s· -a τ 
• Ö -rt ·£ I ! ! I I 
N · ΓΗ 
•И •*» о · 
i ! 8 S 


























































































Varbascos thapana L. 
Taronioa anagallla-aqoatloa L· 
" i m u l · L·. 
" ЪммЪшс» L. 
" wtanata Paaaall 
* лпавваЯту L. 
• hederifolU L. 
• offiolaalia L. 
" aarpylllfolla L. 
Tltunsm lantaaa L. 
Tlola s a t i n L. aap. angartlfolia (L·) Osad. 
Tlola. hirta L. 
" riviniaaa Rohb. 
" triooloT L. aap» ourtlal l Forât·) Зува 
Zaaniohellia paloatrla L·. aap. paluatrla 
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Brigeron aoar L« 
m oanadenaia L. 
ErodluB o i o u t a r i n a ( L . ) L ' H e r l t . aap· dunenee Andreas 
" g l u t i n o s o s Don. 
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Oeraniua a o l l · L. 
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* rooert ianna L· 
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a ieohosa hedaraeea L. 
Olroar la f l u i t a n e ( L . ) H. Вт. 
• p l i o a t a Гг. 
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B o l i o t o t r i o h o n раЪевоеш (Bods. ) P i l g e r 
Heraoleoa aantegazs ianoa Sosa, e t Lev. 
m sphondyliua L· 
Hlppophal rhaanoidea L· 
Holoas lanntus L. 
Hordeun вптіпов L. 
Hyperiooa t e t r a p t e r u a Pr . 
Bypoehoeris rad ioata L. 
I r i s psaudaooras L. 
Janeas a lp ino-a i- t ioa lataa Chal i « ζ T i l l . aap. a t r i o s p i l l a s 
(DreJ. e x Lang·) Belohg. 
J a s o n s a r t i o u l a t u s L. 
n
 bat anlas L. sap. bufonlua 
« • asp. ranar ins (Song, e t P U T . ) H i l t . 
* a f f u s o · L. 
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f-a f f-a f , la o f , la o 
komen wel (en dan in welke mate) en welke niet aan de nabijheid van het 
grondwater gebonden zijn. 
F soort is in het betreffende gebied een obligate freatofyt en ontbreekt geheel 
buiten de invloedssfeer van het grondwater. 
f soort is een niet obligate freatofyt, groeit bij voorkeur binnen de invloedssfeer 
van het grondwater, doch komt, veel minder talrijk en vaak slechts sporadisch, 
ook boven deze invloedssfeer nog voor. In dit laatste geval dient het milieu 
aan bepaalde voorwaarden te voldoen (meestal komt dit neer op sterke bodem-
verdichting of op ruderale invloeden). Verschillende f-soorten zijn voor hun 
kieming wel aan de nabijheid van het grondwater gebonden, zoals Phragmites 
communis, Carex acutiformis en C. trinervis. Een groot aantal soorten, o.a. 
Chenopodium rubrum, Rorippa islándica, Poa annua en Plantago major, die 
in de duinen overwegend op natte plaatsen voorkomen, zijn niet tot groep f 
gerekend, omdat ze op ruderale of betreden plaatsen boven de invloedssfeer 
van het grondwater algemeen kunnen voorkomen. Tussen f en de volgende 
categorieën zijn echter geleidelijke overgangen. 
a soort komt in het betreffende gebied ook veel buiten de invloedssfeer van 
het grondwater voor, maar is voor zijn kieming op de nabijheid van het 
grondwater aangewezen. Van de soorten langs het Grote Vogelmeer behoort 
slechts één soort tot deze categorie, namelijk Salix repens. Ook Populus nigra 
(langs dit meer ontbrekend, maar wel elders in de hygroserie voorkomend) 
behoort waarschijnlijk tot deze categorie. Van beide soorten werd in het duin-
gebied nog nooit kieming geconstateerd buiten de invloedssfeer van het 
grondwater. Ook BOERBOOM (1958b, 1960a) heeft dit nooit waargenomen in 
het duingebied bij Den Haag en Chapman (1964) en RANWELL (1960) deden 
in Engelse duingebieden betreffende Salix repens overeenkomstige waar-
nemingen. Het is echter niet onmogelijk dat kieming in de xeroserie in 
bijzondere omstandigheden (bijvoorbeeld bij extreem hoge neerslag) wel eens 
zal optreden. 
A soort is in het betreffende gebied een afreatofyt, die in zijn voorkomen onaf-
hankelijk is van de invloedssfeer van het grondwater. 
? over de betreffende soort zijn in het duingebied te weinig waarnemingen ge-
daan om zekerheid te hebben over de betreffende categorie waar de soort 
waarschijnlijk toe behoort. 
VI De vertikale verspreiding der soorten 
w soort uitsluitend of voornamelijk beperkt tot de hydroserie. 
h „ „ „ „ „ „ „ hygroserie. 
m „ „ „ „ „ „ „ mesoserie. 
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h, m soort zowel in hygro- als in mesoserie voorkomend. 
h-m „ uitsluitend of voornamelijk beperkt tot het grensgebied van de hygro-
en mesoserie. 
s „ veel voorkomend in aanspoelselzones. 
Betreffende h en m wordt aangetekend, dat vele m-soorten zich in droge perioden 
tijdelijk meer of minder sterk in de hygroserie kunnen uitbreiden en evenzo 
geldt dit voor diverse h-soorten in de mesoserie tijdens natte perioden. 
VII De horizontale verspreiding der soorten 
η soort op de noordoever voorkomend, 
o „ „ „ oostoever „ 
ζ „ „ „ zuidoever „ 
w „ „ „ westoever „ 
m „ in het middengedeelte voorkomend. 
(o),w „ relatief schaars op de oostoever en relatief talrijk op de westoever 
voorkomend. 
Wanneer een soort niet op de noord- of zuidoever voorkwam, werd het voor­
komen op de noordwest-, noordoost-, zuidoost- en zuidwestoever apart aangeduid 
met nw, no, zo en zw. 
De abundantie 
d dominant r schaars (rare) 
с co-dominant s sporadisch (hier: niet meer dan 3 ex.) 
a abundant 1 lokaal (local) 
f frequent + soort zeer waarschijnlijk aanwezig geweest, doch 
o af en toe (occasional) n i e t waargenomen. 
Voor iedere soort heeft het symbool betrekking op de zone waarin de soort het 
talrijkst voorkomt. De schaal is grotendeels overeenkomstig aan die van TANSLEY 
(1946), waarvan „very abundant" niet gebruikt werd, terwijl vr (very гаге) 
vervangen werd door het één-letter-symbool s. 
Het symbool + werd gebruikt voor jaren, waarin een bepaalde soort niet werd 
aangetroffen, doch zeer waarschijnlijk wel aanwezig is geweest. Verschillende soor-
ten werden voor de eerste maal waargenomen als goed ontwikkelde bloeiende 
planten, waarvan het zeer waarschijnlijk was dat ze reeds het jaar daarvoor als 
juveniele planten aanwezig waren. Ook werden enkele soorten (overblijvende 
planten) in een bepaald jaar wel eens niet waargenomen, terwijl ze in de jaren 
daarvoor en daarna wel op dezelfde plaats werden aangetroffen. In deze gevallen 
is het 't meest waarschijnlijk, dat de soort in het betreffende jaar wel aanwezig 
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was, maar over het hoofd gezien is. De met + aangeduide soorten zijn meegeteld 
bij het bepalen der diverse spectra. 
De abundantie van verschillende soorten in diverse jaren wijkt af van die welke 
VAN DER MAAREL (1959) of SEGAL (1960) vermelden. Dit komt doordat deze 
auteurs de abundantie per oever aangaven, terwijl hier de abundantie voor het 
gehele oevercomplex werd aangegeven. Wanneer een soort dus slechts op één 
oever met o voorkwam, kreeg de soort hier in de tabel een r. Tijdens het inven-
tariseren werd voor iedere soort de abundantie per oever bepaald, doch in de 
tabel werd van publicatie hiervan afgezien omdat de tabel daardoor onover-
zichtelijk zou worden. Verder werden door voornoemde auteurs een aantal 
soorten niet meegerekend, die groeiden in de zone die pas later tot de mesoserie 
zou gaan behoren. Van verschillende soorten is het waarschijnlijk dat ze al sinds 
1956 voorkwamen en deze zijn met -f aangegeven. 
4c2. De soortenrijkdom in hydro-, hygro- en mesoserie 
Uit de soortenlijst blijkt dat van 1956 t/m 1968 in de hydroserie 13 soorten (de 
categorie w) hebben gegroeid, in de hygroserie 121 soorten (de categorieën h 
en h-m en h,m) en in de mesoserie 193 soorten (de categorieën m en h-m en h,m). 
De door de mens aangeplante soorten en verwilderde sierplanten zijn hier buiten 
beschouwing gelaten. Hoewel in werkelijkheid nog meer soorten in de hygro- en 
mesoserie gegroeid hebben (vele m-soorten kwamen schaars en meestal tijdelijk 
ook nog in de hygroserie voor en hetzelfde geldt voor diverse h-soorten in de 
mesoserie), is de hier gevolgde methode geschikt om het verschil in soortenrijk-
dom duidelijk uit te laten komen. De mesoserie blijkt aanzienlijk soortenrijker te 
zijn dan de hygroserie, hetgeen in overeenstemming is met de resultaten van het 
vegetatiekundige onderzoek. De hydroserie is het soortenarmste, hetgeen overeen 
stemt met de opvatting dat het water voor zaadplanten een extreem milieu is. 
4c3. Veranderingen in de soortenrijkdom 
In fig. 50 is het verloop van de totale soortenrijkdom (T) en van het aantal 
freatofyten (F + f) aangeven. Hierbij werden de hydrofyten alsmede aangeplante 
soorten en verwilderde sierplanten buiten beschouwing gelaten (voor de hydro-
fyten zie men de groep Po in fig. 56), zodat fig. 50 alleen betrekking heeft op 
de natuurlijke flora van de hygro- en mesoserie. Verder geeft T ' het totaal aantal 
algemene soorten aan en F' + f' het aantal algemene freatofyten. Onder „alge-
mene soorten" worden de soorten verstaan met de symbolen f, а, с of d. Het 
aantal algemene soorten werd onderscheiden in verband met de later te bespreken 
spectra. Betreffende algemene en zeldzame soorten, onder welke laatste categorie 
we hier de soorten met de symbolen s, г en o zullen verstaan, wordt opgemerkt 
dat er veel meer zeldzame soorten zijn. Ook hier zien we dus, dat algemeen 
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voorkomen een relatief zeldzaam fenomeen is en zeldzaam voorkomen een relatief 
algemeen verschijnsel (PRESTON, 1962; WILLIAMS, 1964; VAN LEEUWEN, 1967b). 
Uit fig. 50 blijkt dat de hoogste waarde voor Τ eerder werd bereikt dan die 
voor F + f. Het dal in de grafiek van Τ bij 1962 werd veroorzaakt door de 
extreem hoge waterstanden, waardoor vooral een aantal afreatofyten (gedeeltelijk 
tijdelijk) verdwenen. In grote lijnen bleef het verloop van T. F + f, T ' en F' + f' 
tussen '59 en '68 ongeveer constant. Om deze reden werd bij de bepaling van de 
spectra alleen volstaan met de aantallen soorten en werd dit niet in percentages 
uitgedrukt; dit laatste zou slechts voor de eerste paar jaren een iets ander beeld 
geven. De ruimte tussen Τ en F + f (en evenzo tussen T ' en F' + f') geeft het 
aantal afreatofyten, A + a, aan (en evenzo het aantal algemene afreatofyten, 
A' + a'). 
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15 . 
1956 57 5B 59 60 61 62 63 64 65 66 67 68 jaar 
1956 57 56 59 60 61 62 63 64 65 66 67 66 jaar 
Fig. 50. Veranderingen in de totale soortenrijkdom ( T ) , in het totaal aantal freatofyten (F + f), 
in het aantal algemene soorten (T ' ) en in het aantal algemene freatofyten (F' + f ) van 
de oeverzone van het meer; de hydrofyten zijn hierbij buiten beschouwing gelaten. 
Changes in the total number of species ( T ) , in the total number of phreatophytes 
(F + f), in the number of common species ( T ) and in the number of common phre­
atophytes (F' + f') of the shores of the lake; hydrophytes were left out of consideration. 
Fig. 51. Veranderingen in het aantal soorten houtige gewassen (h) en in het aantal soorten 
klim- en slingerplanten (kl). 
Changes in the number of woody species (h) and species of climbing-plants (kl). 
1956 57 56 59 60 61 62 63 64 65 66 67 66jaar 
D| -tbr 
1957 56 59 60 61 62 63 64 65 66 67 6Θ Jaar 
Fig. 52. Veranderingen in de aantallen van door de mens aangevoerde of uitgeplante soorten 
kruidachtige planten (A-k) en houtige gewassen (A-h). 
Changes in the numbers of herbs (A-k) and woody species (A-h) brought or planted 
by man. 
Fig. 53. Veranderingen in het floristische veranderingsquotiënt. 
Changes in the floristic changeability quotient. 
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In fig. 51 werden de aantallen houtige gewassen (op natuurlijke wijze opgeslagen) 
en de aantallen klim- en slingerplanten afzonderlijk uitgezet, omdat beide 
groepen in de spectra niet als zodanig naar voren komen. Beide groepen laten 
een toename zien en procentueel gezien is deze toename sterker dan die van het 
totaal aantal soorten. 
De soorten waarvan vegetatieve delen door de mens van elders werden aan-
gevoerd of uitgeplant, werden in fig. 52 uitgezet. Het blijkt, dat de houtige 
gewassen zeer persistent zijn, ofschoon de meeste zich niet uitgebreid hebben. 
Wel hebben de Populus-sooTten zich sterk uitgebreid. Het is jammer dat deze 
soorten op de oevers terecht zijn gekomen, omdat hierdoor de natuurlijke vege-
tatieontwikkeling ter plaatse gestoord wordt. De meeste kruiden waren daaren-
tegen in de regel vrij spoedig verdwenen. In 1961 werden door Dr. Roderkerk 
een aantal exemplaren van Orchis majalis uitgeplant en met de zode kwamen 
toen ook enkele andere soorten op de oever terecht, o.a. Briza media en Scirpus 
setaceus. Al deze soorten waren spoedig verdwenen. Wanneer het milieu onge-
schikt is, maken aangeplante orchideeën het niet lang. Dit werd ook op vele 
plaatsen elders geconstateerd. Van de aangevoerde kruiden kwam in de laatste 
paar jaren alleen nog maar Myosotis sylvatica voor (onderaan een steile noord-
helling langs de zuidoever) ; langs de binnenduinrand is deze soort ook op 
diverse plaatsen verwilderd. 
In totaal werden van 1956 tot en met 1968 272 soorten aangetroffen, waarvan 
108 soorten freatofyten. Aangeplante en verwilderde soorten zijn hierbij buiten 
beschouwing gelaten. 
4c4. Nogmaals: verandering ín proces is proces 
Evenals de veranderingen in de floristische samenstelling van een p.q. of een 
reeks p.q.'s zijn ook de veranderingen in de floristische samenstelling van het 
gehele meer met oeverzone als een uitdrukking van de vegetatieveranderlijkheid 
te beschouwen. Op dezelfde wijze als in 3e3c2 voor de p.q.'s is gedaan, is hier 
Dt (alleen op floristische basis) voor het gehele meer met oeverzone berekend en 
weergegeven in fig. 53. Evenals in 3e3c2 zien we hier dezelfde algemene tendentie, 
namelijk een afname van Dt in de loop van de tijd. Omdat tussen 1959 en 1968 
de soortenrijkdom in grote lijnen constant bleef, kan uit de grafiek geconcludeerd 
worden dat de veranderlijkheid in deze periode niet alleen relatief, maar ook 
absoluut is afgenomen. Binnen dit algemene verloop treden fluctuaties op die 
in sterke mate veroorzaakt zijn door de veranderingen in waterstand. 
De meeste toppen in de grafiek, namelijk die in 1958, '61 en '66, vallen samen 
met het begin van een periode met hogere waterstanden. De top in 1964 valt 
samen met de allerlaagste waterstanden uit de waarnemingsperiode. De grootste 
veranderingen in de floristische samenstelling traden dus gelijktijdig op met de 
grootste veranderingen in waterstand. 
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1956 '57 '58 '59 '60 '61 '62 '63 '64 '65 '66 '67 '68 
jaar 
8 и а в д и а и Д Ш Ш 
1956 '57 '58 '69 '60 '61 '62 '63 '64 '65 '66 '67 '68 
jaar 
Fig. 54. Veranderingen in het groeivormenspectrum; links gebaseerd op alle soorten en rechts 
op de algemene soorten. Per categorie werden de freatofyten (F + f, F' + f') en afreato-
fyten (A + a, A' + a') onderscheiden. 
1 = eenjarige soorten. 
2 = tweejarige soorten. 
3 = „solitaire" overblijvende soorten. 
4 = overblijvende soorten die dichte pollen kunnen vormen. 
5 = overblijvende soorten met korte ondergrondse uitlopers. 
6 = overblijvende soorten met lange ondergrondse uitlopers. 
7 = overblijvende soorten met korte bovengrondse uitlopers. 
8 = overblijvende soorten met lange bovengrondse uitlopers. 
Changes in the spectrum of the growth forms; at the left based on all species and at 
the right on the common species. Per category phreatophytes (F + f, F ' + f ) and 
aphreatophytes (A + a, A' + a') were distinguished. 
1 = annual species. 
2 = biennial species. 
3 = „solitary" perennial species. 
4 = perennial species which can form very dense tussocks. 
5 = perennial species with short rhizomes. 
6 = perennial species with long rhizomes. 
7 = perennial species with short stolons. 
8 = perennial species with long stolons. 
4c5. Veranderingen in het groeivormenspectrum 
Zie fig. 54. Hieruit zien we dat bepaalde groepen veel soortenrijker zijn dan 
andere groepen, terwijl binnen de groepen het procentuele aandeel der freato­
fyten en dat der afreatofyten verschillend kan zijn. Naast parallellen zijn er ook 
duidelijke verschillen tussen de linker en rechter grafieken. Bij de algemene 
soorten ontbreken de afreatofyten in de groepen 2, 4 en 5. 
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Eveneens binnen deze categorie domineren de soorten met lange ondergrondse 
uitlopers (groep 6) ; deze groep geeft in de tijd de sterkste toename te zien. 
Binnen het totaal aantal soorten is het aandeel van deze soorten ongeveer even 
groot als dat van de „solitaire" soorten (groep 3). De afname van het aantal 
eenjarige soorten (groep 1) komt het duidelijkst bij de algemene soorten tot 
uitdrukking. 
4c6. Veranderingen in het hoogteklassenspectrum 
Zie fig. 55. De hoogteklassen 4 en 5 der houtige gewassen vallen op door hun lage 
soortenaantallen; bij de algemene soorten ontbreekt klasse 5 geheel. Zowel binnen 
het totaal aantal soorten als binnen de algemene soorten domineren de middel­
hoge kruiden (klasse 2). Deze klasse neemt in beide grafieken iets af sinds 1960 
en 1961, terwijl de klassen 1 en 3 daarentegen een toename te zien geven. Deze 
F*f Я7Л A+a F*f*A*a : Τ F»f ЕЙЙЯ Ä+a' F^AX+лТ 
i —„ядвддадщаадщщи і //;/у/уууу/у;у////;/;/////^^/^///ЖХЯ 
i s 
1956 '57 '58 '59 '60 '61 '62 '63 '64 '65 '66 '67 '68 
Jaar 
1956 '57 '58 "59 '60 '61 '62 '63 'Ы '65 '66 '67 '68 
iaar 
Fig. 55. Veranderingen in het hoogteklassenspectrum; links gebaseerd op alle soorten en rechts 
op de algemene soorten. Per categorie werden de freatofyten (F + f, F ' + f ) en afreato-
fyten (A + a, A' + a') onderscheiden. 
1 = lage kruidachtige soorten (meestal lager dan 25 cm). 
2 = kruidachtige soorten die meestal hoger zijn dan 25 cm en lager dan 80 cm. 
3 = hoge kruidachtige soorten (meestal hoger dan 80 cm). 
4 = houtige soorten die niet hoger kunnen worden dan ongeveer 400 cm. 
5 = houtige soorten die hoger kunnen worden dan 400 cm. 
Changes in the spectrum of the height classes; at the left based on all species and at 
the right on the common species. Per catagory phreatophytes (F + f, F ' + P) and 
aphreatophytes (A + a, A' + a') were distinguished. 
1 = low herbs (mostly lower than 25 cm). 
2 = herbs mostly higher than 25 cm and lower than 80 cm. 
3 = high herbs (well developed individuals mostly higher than 80 cm). 
4 = woody species which cannot grow up higher than about 400 cm. 
5 = woody species which can grow up higher than 400 cm. 
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toename is het sterkst bij de algemene soorten van klasse 3 en dit klopt met de 
resultaten van het vegetatiekundige onderzoek, waarbij een verruiging van de 
begroeiing werd geconstateerd. Deze verruiging werd enerzijds veroorzaakt door­
dat lagere soorten hoger gingen opgroeien, maar anderzijds ook doordat hoge 
kruiden zich gingen uitbreiden. 
4c7. Veranderingen in het spectrum der sociologische groepen 
De grafieken in fig. 56 geven een goed overzicht van de syntaxa, waaraan de 
vegetaties op de oevers van het Grote Vogelmeer verwant zijn. Hier was het 
minder zinvol om de freatofyten apart te onderscheiden, omdat de sociologische 
groepen hierin al een selectie geven. De correlaties met het vegetatiekundige 
onderzoek komen ook hier het duidelijkst naar voren in de grafieken van de 
algemene soorten (TT). De afnemende veranderlijkheid (in milieu en vegetaties) 
komt hier duidelijk tot uitdrukking in de sterke afname van de groepen Bi en 
Ch, die plantengemeenschappen van veranderlijke milieu's omvatten. Daar beide 
groepen grotendeels uit eenjarige soorten bestaan, is er ook een duidelijke corre­
latie tussen de grafieken van deze groepen en die van groep 1 in fig. 54 (zie 4c5). 
Ook is de afname van groep As kenmerkend, daar zilte milieu's als dynamisch 
worden beschouwd, evenals de afname van het aantal algemene soorten van groep 
IN, die eveneens plantengemeenschappen van veranderlijke milieu's (pionier-
milieu's) omvat. 
Verder is de sterke toename van de groepen Ar en Ph (vooral binnen de algemene 
soorten) karakteristiek voor de vegetatieontwikkeling, en daar deze groepen een 
relatief groot aantal hoge kruiden bevatten is er ook een duidelijke correlatie 
met de hoogteklasse 3 in fig. 55 (zie 4c6). Ook vele andere groepen vertonen een 
toename, zowel binnen het totaal aantal soorten als binnen de algemene soorten. 
De invloed van de waterstanden op de soortenrijkdom komt vooral bij de alge­
mene soorten in bepaalde groepen tot uitdrukking. In de groepen IN, Bi en Ch, 
en ook enigszins in groep PI, werden de hoogste aantallen bereikt in perioden 
met lage waterstanden, hetgeen goed te verklaren is omdat er dan grote opper­
vlakten van schaars begroeide oeverdelen droogvielen, die voor de meeste soorten 
van deze groepen een belangrijk milieu vormden. De top in de totale soorten­
rijkdom (T) in 1961 (fig. 50) blijkt in de eerste plaats veroorzaakt te zijn door 
de sterke toename van groep КС. Het geringe aandeel van de groepen Mo, NC 
en T G is opvallend en hangt zeer waarschijnlijk samen met de hoge kalkrijkdom 
van het gebied. Vegetaties van groep T G komen vooral tot ontwikkeling in 
gradiëntsituaties van kalkrijk naar kalkarm. 
Daar het creëren van kunstmatige duinvalleien in botanisch opzicht vooral tot 
doel heeft de vegetaties van groep Pa, en verder ook die van de groepen IN en 
Mo nieuwe milieu's te verschafffen, is de toename van het aantal soorten van 
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jaar 
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jaar 
Fig. 56. Veranderingen in het spectrum der sociologische groepen, links gebaseerd op alle soor-
ten en rechts op de algemene soorten. 
Po = Potametea + Lemnetea + Ruppietea + Charetea. 
IN = Isoeto-Nanojuncetea. 
Bi = Bidentetea trip. 
Ch = Chenopodietea + Secalietea. 
Am = Ammophiletea. 
PI = Plantaginetea maj. 
Ar = Artemisietea vuig. + Epilobietea ang. + Filipendulion. 
Ph = Phragmitetea. 
К С = Koelerio-Gorynephoretea + Festuco-Brometea. 
As = Asteretea trip. + Saginetea mar. + Cakiletea mar. 
Mo = Molinietalia (excl. Filipendulion). 
Ae = Arrhenatheretalia. 
Pa = Parvocaricetea. 
NC = Nardo-Callunetea. 
TG = Trifolio-Geranietea sang. 
Sa = Salicetea purp. + Franguletea + Alnetea glut. 
RP = Rhamno-Prunetea. 
Q F = Querco-Fagetea + Quercetea robori-petraeae. 
Changes in the spectrum of syntaxonomical groups; at the left based on all species and 
j4 at the right on the common species. 
name een afname en voor het behoud van deze groep zijn mettertijd bepaalde 
beheersmaatregelen noodzakelijk (zie 6d). De soorten van groep Mo zullen 
waarschijnlijk toenemen wanneer de ontkalking verder voortgeschreden is. De 
verruiging van de vegetatie, o.a. tot uitdrukking komend in de toename van 
groep Ar, zal zeer waarschijnlijk in de naaste toekomst leiden tot een afname 
van groep Pa, tenzij de vegetatieontwikkeling door bepaalde beheersmaatregelen 
in een voor deze groep gunstiger richting wordt bijgestuurd (zie 6d3). 
4c8. Verbanden tussen de groeivormen, hoogteklassen en de sociologische 
groepen 
In tabel 17 is voor de meeste sociologische groepen het verband uitgedrukt met 
de groeivormen en de hoogteklassen. Het had weinig zin dit te doen voor de 
groepen die slechts door weinig soorten vertegenwoordigd waren. Dergelijke 
verbanden kunnen natuurlijk nog beter nagegaan worden, wanneer men daarbij 
de totale Nederlandse flora betrekt, doch in het kader van dit onderzoek was 
dit onmogelijk. In dit verband wordt erop gewezen, dat het voor dergelijke 
studies zeer waardevol zou zijn indien de botanici de beschikking hadden over 



















1 2 3 4 5 6 7 8 
5 1 1 - - - - 2 
10 - - - - - 1 1 
30 4 3 - - 1 1 -
- 1 6 5 - 5 1 6 
9 7 2 - 2 11 - 3 
- - 2 2 1 8 4 4 
14 4 6 2 2 7 1 -
2 1 11 3 - 6 4 
2 2 1 4 1 
6 - - - - 1 
1 3 - - 2 - -
hoogteklasse 
1 2 3 4 5 
8 1 - - -
- 9 3 - -
8 26 5 
5 12 7 - -
2 15 15 2 
- 10 11 
18 16 2 - -
5 17 5 - -
2 7 1 - -
- - ^ 4 3 
2 - - 3 1 
Tabel 17. Het verband tussen de sociologische groepen en de groeivormen en hoogteklassen. 
Table 17. The correlation between the syntaxonomical groups and the growth forms and height 
classes. 
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eenvoudige, zoveel mogelijk genotypische levens- en groeivormensystemen en 
andere systemen (zie LONDO, 1971a). 
Het grote aandeel der eenjarige soorten valt op in de groepen IN, Bi, Ch en КС, 
terwijl de eerste en de laatste groep ook opvallen door het grote aantal lage 
soorten (hoogteklasse 1). De groepen Ar en Ph bevatten daarentegen een groot 
aantal hoge soorten (hoogteklasse 3) en een groot aantal soorten die lange onder­
grondse uitlopers hebben (groeivorm 6). In groep PI komen relatief veel soorten 
voor met lange bovengrondse uitlopers (groeivorm 8). 
In de tabel vallen ook al enige correlaties op tussen de groeivormen en hoogte­
klassen. Wanneer men deze twee in een tabel (hier niet gepubliceerd) tegen 
elkaar uitzet, blijken er in hoogteklasse 1 relatief veel eenjarige soorten voor te 
komen, terwijl in de hoogteklasse 3 de groeivormen 4, 5 en 6 relatief een groot 
aandeel hebben. 
4c9. De generische coëfficiënt van Jaccard 
Onder de generische coëfficiënt verstaat JACCARD (1932) de verhouding tussen 
het aantal genera en het aantal soorten van een bepaald gebied. Volgens JACCARD 
verschuift de generische coëfficiënt meestal duidelijk in de loop van de successie 
en ook constateerde hij dat deze coëfficiënt omgekeerd evenredig is met de variatie 
in het milieu. In extreme milieu's is de generische coëfficiënt zeer hoog. Daar 
de coëfficiënt onafhankelijk is van de soortenrijkdom, werd hieraan door JACCARD 
een grote betekenis toegekend omdat het hierdoor mogelijk was iets omtrent het 
milieu in een bepaalde waarde uit te drukken. 
WILLIAMS (1964) spreekt naar aanleiding van deze coëfficiënt over de generische 





1956 57 58 59 60 61 62 63 64 65 66 67 68 jaar 
Fig. 57. Veranderingen in de generische coëfficiënt. 
Changes in the generic coefficient. 
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de individúen over de soorten, heeft de generische diversiteit betrekking op de 
verspreiding van de soorten over de genera. De generische diversiteit is evenals 
de generische coëfficiënt maximaal, wanneer iedere soort tot een ander genus 
behoort. WILLIAMS toont aan, dat de generische diversiteit, evenals de soorten-
rijkdom, afhangt van de monstergrootte, in dit geval dus de oppervlakte die men 
inventariseert. Daar de bestudeerde oppervlakte langs het Grote Vogelmeer in de 
loop der jaren gelijk bleef, is een vergelijking van de generische diversiteit of 
van de generische coëfficiënt tussen de verschillende jaren verantwoord. Voor 
het totaal aantal soorten werd voor ieder jaar de generische coëfficiënt berekend 
en de resultaten zijn in fig. 57 weergegeven. Geheel in overeenstemming met de 
resultaten van JACCARD zien we in de loop van de tijd een duidelijke afname 
van deze coëfficiënt. In de latere jaren traden hierin kleine schommelingen op. 
Er schijnt dus een wetmatig verband te bestaan tussen de mate van milieudyna-
miek en de generische coëfficiënt. Over de oorzaken van het feit, dat in minder 
dynamische en veranderlijke, meer gevarieerde milieu's relatief meer soorten van 
eenzelfde genus voorkomen, laten JACCARD en WILLIAMS zich niet uit. Als moge-
lijke oorzaak van dit verschijnsel wordt de volgende hypothese geopperd. 
Soorten van eenzelfde genus blijken oecologisch meestal (soms meer, soms minder 
duidelijk) verwant te zijn. Daarnaast vertonen soorten binnen een genus ook 
duidelijke oecologische verschillen, die veelal blijken samen te gaan met, of 
neer blijken te komen op meer of minder grote verschillen in de vereiste 
graad van milieu-dynamiek met betrekking tot schommelingen (soms extremen) 
in één of meer milieufactoren. In dit verband heeft MUNTING (1967) een aantal 
/imcuí-soorten met elkaar vergeleken. Ook in andere genera zijn soorten aan te 
wijzen, die relatief hoge en soorten die relatief lage graden in dit opzicht ver-
eisen; de eerste zijn relatief euryoek en de laatste relatief stenoek. Zo konden 
op basis van oecologisch en vegetatiekundig onderzoek, waarbij een globale in-
druk omtrent de milieu-dynamiek verkregen werd (hoewel daarover nog veel 
onderzoek verricht dient te worden), o.a. de volgende reeksen opgesteld worden: 
Juncus effusus — J. inflexus — J. articulatus — J. alpino-articulatus ssp. atricapil-
lus — J. subnodulosus — J. subuliflorus 
Ranunculus sceleratus — R. repens — R. acris — R. auricomus 
Plantago major — P. lanceolata — P. media 
Poa annua — P. trivialis — P. pratensis 
Trifolium fragiferum — T. repens — T. pratense — T. medium. 
Hierbij neemt binnen ieder genus van links naar rechts de voor de betreffende 
soorten (veronderstelde) vereiste graad van milieu-dynamiek af. De volgorde van 
de JuncMj-soorten klopt met die welke MUNTING geeft. Enkele soorten van dit 
geslacht, die langs de oevers werden aangetroffen, zijn hierbij buiten beschouwing 
gelaten omdat ze moeilijk in deze reeks waren in te passen. Dit werd gedaan met 
de eenjarige soort J. bufonius en met J. gerardii, welke laatste soort karakteristiek 
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is voor het contactmilieu tussen zoet en zout. In de loop van de successie mogen 
we in bepaalde milieutypen verwachten, dat in het algemeen eerst de meest linkse 
soorten zich vestigen en daarna de meer rechtse. Voor Juncus en Ranunculus 
gaat dat bij het Grote Vogelmeer in grote lijnen op; vooral als we daarbij ook 
de abundantie betrekken. Hierbij is het jammer dat er van de jaren voor 1956 
niets bekend is. De eerste twee Pianiogo-soorten waren beide al in 1956 aanwezig, 
evenals twee van de hiervoor genoemde Trifolium -soorten. Van de Poa-soorten 
vestigde P. trivialis zich het laatst, hetgeen dus ogenschijnlijk niet overeenkomt 
met de volgorde van onze reeks. Wanneer wij ons beperken tot het grensgebied 
van hygro- en mesoserie blijken ze inderdaad op de meeste plaatsen wel in deze 
volgorde in de successie op te treden. Poa pratensis kwam al vroeg in de hogere 
delen van de mesoserie voor, maar breidde zich pas later sterk naar de lagere 
oeverdelen uit. 
Volgens Van Leeuwen's „wet van vereiste milieu-veranderlijkheid" (VAN LEEUWEN, 
1966a, 1970) * is het voor een stenoeke soort onmogelijk om in een dynamisch 
milieu te groeien. Het omgekeerde komt daarentegen wel in zekere mate voor: 
euryoeke soorten en speciaal overblijvende soorten, die voor kieming en een 
goede groei een dynamisch milieu vereisen (diverse waarnemingen hierover zijn 
in 3f5 en in 4cl 1 vermeld), kunnen in minder dynamische milieu's nog een tijd 
stand houden overeenkomstig de „law of persistence" van DANSEREAU (1957). 
Vaak zijn ze dan verminderd vitaal en ook is dan de mogelijkheid voor kieming 
en vegetatieve uitbreiding meestal gering of afwezig. Op basis van deze veronder-
stelling mag men dus verwachten dat er tijdens het ontdynamiseringsproces meer 
soorten van eenzelfde genus gaan groeien. Uitgaande van de waarschijnlijkheid 
dat soorten van eenzelfde genus in het algemeen nauwer oecologisch verwant zijn 
dan soorten die tot verschillende genera behoren, mag verwacht worden dat de 
gemiddelde toename van soorten van eenzelfde genus relatief groter zal zijn dan 
de gemiddelde toename van soorten die tot andere genera behoren. 
Daar komt nog het volgende bij. Toen het Grote Vogelmeer pas gegraven was, 
waren alle milieutypen zeer dynamisch. In de loop der tijd is het milieu in het 
algemeen minder dynamisch geworden, doch niet overal in dezelfde mate. Zoals 
uit het vegetatiekundig onderzoek naar voren is gekomen, zijn bepaalde milieu's 
nog zeer dynamisch gebleven, vooral die welke vaak geïnundeerd worden en 
tevens aan sterke golfslag bloot staan. Door dit naast elkaar voorkomen van meer 
en minder dynamische milieu's, dus door meer variatie in milieu, wordt de 
mogelijkheid groter dat meer soorten van eenzelfde genus ter plaatse voorkomen. 
• De term „veranderlijkheid" heeft in deze wet zowel betrekking op veranderingen over korte 
perioden (binnen een jaar) als over langere perioden, terwijl de schrijver met deze term hier 
speciaal de veranderingen aanduidt, die van jaar tot jaar in de milieudynamiek plaats vinden; 
zie verder 3e2b). 
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4cl0. Over de disseminatiecapaciteit van plantesoorten 
Uit de soortenlijst blijkt, dat verreweg de meeste afreatofyten al in de onmid-
dellijke omgeving (in de xeroserie) van het Grote Vogelmeer voorkwamen. De 
verspreiding van deze soorten naar de oevers zal weinig moeilijkheden hebben 
opgeleverd. De dichtstbijzijnde groeiplaatsen van de meeste freatofyten zijn verder 
van het meer verwijderd en hiervan geeft het volgende staatje een overzicht. 
Afstand dichtstbijzijnde groeiplaats in kilometers: 
<0,1 0,1-0,5 1(0,5-1,5) 2 3,4 5-7 8-10 11-16 
aantal freatofyten: 
5 18 12 11 44 13 3 2 
Afstanden in deze orde van grootte (en wellicht nog grotere afstanden omdat 
de soorten niet van de dichtstbijzijnde groeiplaatsen afkomstig hoeven te zijn) 
vormden dus geen beletsel voor de betreffende soorten om het meer te bereiken. 
Van de in totaal 108 freatofyten, die er van 1956 t/m 1968 in en langs het meer 
werden aangetroffen, waarbij de waterplanten zijn meegeteld, kwamen er al 46 
in de Kennemerduinen voor. De dichtstbijzijnde groeiplaatsen hiervan bevonden 
zich op minder dan 3 km afstand. Het grootste deel van de freatofyten had zijn 
dichtstbijzijnde groeiplaatsen langs en in de wateren aan de binnenduinrand 
op 3 à 4, soms 5 à 7 km afstand. Slechts van 5 soorten lagen de dichtstbijzijnde 
groeiplaatsen op grotere afstand. 
In de omtrek van Haarlem komen nog veel meer freatofyten voor dan er tot nog 
toe langs en in het Grote Vogelmeer zijn aangetroffen. Zo groeien op slechts 
2 km afstand in de Kennemerduinen (in de vallei Houtglop) nog o.a. Linum 
catharticum, Equisetum variegatura en Ophioglossum vulgatum. Op basis van het 
vegetatiekundige en oecologische onderzoek is het ontbreken van vele freatofyten 
in en langs het meer zeer waarschijnlijk in de eerste plaats een milieukwestie en 
niet direct een gevolg van een te geringe disseminatiecapaciteit. De disseminatie-
capaciteit kan echter een beperkende factor zijn in verband met hun verspreiding, 
zoals door middel van zaai-experimenten met Gentiana amarrila ssp. uliginosa 
werd aangetoond. 
Gentiana amarrila was de enige soort waarmee zaaiexperimenten werden uitge-
voerd. Deze soort groeide al sinds 1964 op de oostoever bij transect VI. In ЗеЗе 
werd naar aanleiding van de vegetatieontwikkeling in dit transect meegedeeld, 
dat zaad van Gentiana amarrila mogelijk met maaisel vanuit het Houtglop op 
de oostoever terecht is gekomen. De uitbreiding van deze soort geschiedde slechts 
zeer langzaam; niet meer dan enkele meters per jaar en in sommige jaren viel 
nauwelijks uitbreiding te constateren. Om na te gaan of de disseminatie-capaci-
teit hier wellicht de beperkende factor was, werd de soort in het najaar van 
1966 uitgezaaid op enige delen van de oostoever, waar de soort nog niet voor-
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kwam, maar waar de vegetatie vrijwel gelijk was aan die van de groeiplaats. 
De afstanden van deze oeverdelen tot de groeiplaats bedroegen 10 m of теет. 
Ofschoon het in de bedoeling ligt de zaaiproeven later uitvoeriger te publiceren, 
worden hier de belangrijkste resultaten meegedeeld. 
De zaden werden in verschillende dichtheden in smalle stroken op een flauwe 
helling loodrecht op de hoogtelijnen uitgezaaid. In 1967 groeiden in deze stroken 
een groot aantal exemplaren en daarbij was een vrij duidelijk verband tussen 
de dichtheid van de uitgestrooide zaden en de dichtheid van de planten, hoewel 
een zekere heterogeniteit in de vegetatie op dit verband een storende invloed 
uitoefende. In 1968 was op diverse van deze plaatsen, waar de vegetatie nog laag 
was gebleven, het aantal planten sterk toegenomen. Over het grootste deel van 
de proefvlakte was de soort echter achteruit gegaan ten gevolge van de sterk 
toegenomen verruiging (met struweel-opslag) van de vegetatie (zie ook 3f2). 
In het najaar van 1967 werd een dergelijke zaaiproef herhaald op enkele andere 
delen van de oostoever en op één plaats (in p.q. 32) op de zuidwestoever. Ten 
gevolge van de iets lagere waterstanden in 1968 vergeleken bij 1967, kwam van 
de zaaiproef op de oostoever niets terecht (niet één kiemplant werd daar waar-
genomen) , terwijl in het lager gelegen p.q. 32 wel een exemplaar tot ontkieming 
en bloei kwam. Uit de zaaiproeven en de bestudering van de natuurlijke uit-
breiding van Gentiana amarella kan geconcludeerd worden dat de disseminatie-
capaciteit voor de uitbreiding van deze soort een beperkende factor kan zijn. 
Verder bleken zaaiproeven met deze soort moeilijk te zijn, omdat men een jaar 
van te voren nooit precies weet in welke zone Gentiana volgend jaar zal groeien. 
4cl l . Notities over enige soorten 
In aansluiting op de soortenlijst volgen hier meer of minder uitgebreide aan-
tekeningen over enige soorten. Diverse andere soorten zijn reeds in het kader 
van hoofdstuk 3 besproken. 
Bellis perennis 
Deze in verreweg het grootste deel van ons land algemene soort komt in het 
duingebied zeldzaam voor en groeide langs het Grote Vogelmeer alleen op de 
schaarser begroeide lagere oeverdelen, wanneer deze enige tijd waren droog-
gevallen. Het talrijkst was de soort in 1960 en wel op de grote oppervlakten die 
in 1959 waren drooggevallen en in de daarop volgende winter niet geïnundeerd 
werden. Ook de oecologisch verwante soorten Poa annua en Plantago major 
bereikten in dat jaar in hetzelfde milieu hun grootste abundantie. 
Centaurium littorale 
Betreffende de levenscyclus van Centaurium littorale werden afwijkingen ge-
215 
vonden van hetgeen FREYSEN (1967) over deze soort vermeldt. In p.q. 32 (gelegen 
in het drogere deel van de hygroserie) werden in het kader van de studie der 
seizoenaspecten waarnemingen gedaan over de kieming van deze soort. Kieming 
werd hier alleen waargenomen in nazomer (vanaf juli) en herfst, dus niet in 
het voorjaar, wat FREYSEN als regel voor Terschelling vermeldt. Verder werd 
waargenomen dat klein blijvende rozetten van deze soort meer jaren vegetatief 
konden blijven alvorens in bloei te komen. De penwortel van dergelijke over-
jarige rozetten bleek te zijn afgestorven en in plaats daarvan waren er bijwortels 
gevormd. Dit verschijnsel werd pas na 1965 geconstateerd. Ook werd in de latere 
jaren pas waargenomen, dat vele exemplaren na de bloei onderaan de stengel 
een nieuw rozet vormden. Dit was vooral het geval bij relatief lage exemplaren 
en ook vaak bij exemplaren, die pas laat in het jaar (in de herfst) in bloei 
waren gekomen. Ook kwam het voor, da t overjarige rozetten zich tot bloeiende 
planten ontwikkelden en na de bloei weer een nieuw rozet vormden. Centaurium 
littorale is dus geen obligate hapaxanth (zie ook BAKKER C.S., 1966). Opvallend 
was, dat de bladeren en stengels van dergelijke naar overjarigheid neigende soor-
ten groen bleven en niet verkleurden tot geel-lichtoranje. In de vroegere jaren 
traden van Centaurium littorale over het algemeen forsere exemplaren op, die al 
tijdens de bloei verkleurden en na de bloei afstierven. Overjarigheid werd toen 
nergens geconstateerd, hoewel het mogelijk is, dat dit verschijnsel zich ook toen 
al op beperkte schaal voor deed maar niet is opgemerkt. He t is opvallend, dat 
in de veranderlijke vegetaties uit de beginjaren van het Grote Vogelmeer 
Centaurium forser en abundanter was, doch gemiddeld een korte levensduur had 
en dat in de latere minder veranderlijke vegetaties de planten kleiner en minder 
abundan t zijn en een gemiddeld langere levensduur hebben. Ruimte en tijd 
blijken zich bij deze soort dus tegengesteld te verhouden. 
Betreffende de plantengemeenschappen waarin Centaurium littorale voorkomt 
wordt het volgende vermeld. De soort is samen met Sagina nodosa var. monili-
formis, Blackstonia perfoliata ssp. serótina en Gentiana amaretta ssp. uliginosa 
een kensoort van het Centaurio-Saginetum, waarvan een vochtige (het C.-S. 
samoletosum) en een drogere subassociatie (het C.-S. thrincietosum) van be-
schreven zijn (zie DIEMONT c.s., 1940; WESTHOFF & DEN H E L D , 1969). De schrijver 
is van mening, dat niet alle vegetaties waarin deze soorten voorkomen tot voor-
noemde associatie gerekend dienen te worden, maar alleen die pioniervegetaties 
waarin voornoemde soorten (met eventueel verbondskensoorten van het Nano-
cyperion fhvescentis) een overwicht vertonen ten opzichte van de andere in deze 
vegetaties optredende soorten die tot andere syntaxa behoren. O p grond hiervan 
werden de pioniervegetaties en duinweiden der mesoserie, waarin ook Centaurium 
littorale en Sagina nodosa voorkomen, niet tot het Centaurio-Saginetum gerekend, 
maar tot het Tortulo-Phleetum centaurietosum (zie onder vegetatietype Ft in 
3d3d) . Evenmin behoren volgens de schrijver de min of meer gesloten lage 
vegetaties van Salix repens waar Centaurium en Sagina tijdens droge perioden 
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vaak in voorkomen, tot het Centaurio-Saginetum. Deze laatste vegetaties zijn 
trouwens ook geen pioniervegetaties meer. 
Centaurium littorale en Gentiana amarella ssp. uliginosa, en ook de langs het 
Grote Vogelmeer ontbrekende Blackstonia perfoliata ssp. serótina, zijn typische 
„pendelsoorten", die op en neer gaan met de grondwaterstand. De waarnemingen 
betreffende het gedrag van Centaurium ten opzichte van de waterstand komen 
overeen met die van FREYSEN (1967) en die van ZIJLSTRA (1967). 
Chenopodium rubrum 
Deze soort vertoont in tabel 16 een zeer karakteristiek verloop in zijn abundantie. 
De algemene tendentie is een afname, maar de soort is tijdelijk talrijk in perioden 
met lage waterstanden. 
Corispermum leptopterum 
Corispermum kwam in 1963 uitsluitend voor op een ondiep afgeplagde opper-
vlakte van enkele m2's in de mesoserie van de westoever. 
Elodea canadensis en E. nuttallii 
Daar beide soorten in de eerste jaren van het onderzoek niet van elkaar onder-
scheiden werden, is hun gezamenlijke abundantie in tabel 16 vermeld. Vroeger 
kwam E. canadensis talrijker voor dan E. nuttallii, terwijl dat later omgekeerd 
was. De plotselinge overgang van een dominante soort in 1965 naar volkomen 
afwezigheid in 1966 is kenmerkend voor veranderlijke milieu's. Men kan een 
dergelijk milieu, waarin een bepaalde soort dominant of zeer abundant, maar 
kortstondig voorkomt, moeilijk „optimaal" noemen (zie daarover verder 4cl2). 
Juncus alpino-articulatus ssp. atricapillus 
Kieming van deze soort werd vooral geconstateerd tijdens de eerste jaren van 
het onderzoek. Later vond kieming slechts plaats, wanneer de milieu-dynamiek 
ten gevolge van inundaties tijdelijk verhoogd werd en relatief lang onder water 
gebleven oeverzones weer droogvielen. Volwassen planten gingen in de minder 
veranderlijke vegetaties achteruit, doch toonden na inundatieperioden tijdelijk 
weer een grotere vitaliteit en een toename. Ook waarnemingen in andere duin-
gebieden, o.a. in het infiltratiegebied der Amsterdamse Waterleidingsduinen 
(LONDO, 1966d) toonden aan, dat Juncus alpino-articulatus een soort is, die voor 
kieming en goede groei een hoge graad van milieudynamiek met betrekking tot 
wisselingen in waterstand en een schaars begroeide bodem vereist. De soort heeft 
zijn grootste vitaliteit in het Parnassio-Juncetum atricapilli en is niet vitaal in 
het Ophioglosso-Calamagrostietum dat eveneens een hoge graad van milieudyna-
miek heeft doch welke van een andere aard is, namelijk overstuiving (zie ook 
Flora Neerlandica 1-6). 
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Juncus articulatus 
De planten langs het Grote Vogelmeer komen overeen met het materiaal dat 
zich als var. litoralis Patze, E. Mey &: Elkan in het Rijksherbarium bevindt. In de 
Flora Neerlandica, deel I aflevering 6 staat vermeld, dat de wortelstok van deze 
variëteit vaak ver kruipend is; bij de onderhavige planten werd dit nimmer 
waargenomen. Ook WESTHOFF (1947, en mond. med.) heeft nooit kruipende 
wortelstokken waargenomen. Wel beschrijft hij de f. procumbens, waarbij de sten-
gels liggend zijn en aan de knopen wortelen. Het is mogelijk dat ondergestoven 
(en daardoor bleek geworden) stengels, die aan de knopen wortels en nieuwe 
planten vormden, voor kruipende wortelstokken zijn aangezien. Dergelijke exem-
plaren heeft de schrijver namelijk waargenomen in de Schoorlse duinen waar 
een recent gegraven vallei aan het dichtstuiven was. Tijdens de eerste jaren van 
het onderzoek waren er over het algemeen forse en relatief rijkbloemige exem-
plaren aanwezig, die soms een hoogte van 50 cm of meer bereikten. In de loop 
der tijd werden de planten (zowel de oude exemplaren als nieuwe planten) 
steeds kleiner en in de laatste jaren kwamen slechts lage gedrongen exemplaren 
voor, die zelden hoger en meestal lager waren dan 10 cm. Ook bij andere onder-
zochte duinmeren en -valleien werd waargenomen, dat de grootte van de planten 
van Juncus articulatus sterk afneemt naarmate het milieu minder dynamisch is. 
Deze lage exemplaren komen overeen met de f. pygmaeus, welke vorm WESTHOFF 
(1947) in het Nanocyperion aantrof. Tijdens hogere waterstanden kon de grootte 
tijdelijk iets toenemen. 
Juncus subnodulosus 
Juveniele planten van Juncus subnodulosus werden slechts in 1958 en 1959 waar-
genomen, dus eveneens in een periode waarin de milieudynamiek groot was. In 
de latere jaren breidde de soort zich vegetatief sterk uit, doch nieuwe vestigingen 
door middel van kieming werden nergens meer waargenomen. Ook bij deze soort 
nam de vitaliteit toe in perioden met hogere waterstanden. 
Lythrum salicaria 
De exemplaren uit duinvalleien wijken af van die in het binnenland. Ook bij 
cultivatie onder gelijke milieuomstandigheden (beide typen werden door de 
auteur enige jaren in zijn tuin te Scherpenzeel gekweekt) blijven deze verschillen 
aanwezig, zodat deze als genetisch bepaald mogen worden beschouwd en geen 
standplaatsmodificaties zijn. Het zo te noemen „kusttype" en „binnenlandtype" 
verschillen van elkaar in diverse kenmerken. Het kusttype is over het algemeen 
veel sterker behaard, vooral in de bloeiwijze. Deze sterkere beharing doet zich 
zowel voor op de stengel als op de stengelbladen, schutbladen en kelk. Betreffende 
de stengel viel nog op, dat deze bij het kusttype meestal sterker vertakt is dan 
bij het binnenlandtype. Dit laatste type heeft over het algemeen langere en 
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spitsere stengel- en schutbladen. Materiaal van beide typen, zowel uit het wild 
verzamelde planten als in de tuin gekweekte exemplaren, bevindt zich in het 
Rijksherbarium. Doorname van de Z/yí/in/m-collectie in het Rijksherbarium 
toonde aan, dat het meer behaarde kusttype ook buiten het duingebied voorkomt, 
maar voornamelijk aan de kuststreken gebonden is. Ook kwamen er in het her-
barium veel overgangstypen voor. 
Het kusttype komt overeen met hetgeen HEGI (1965) beschrijft als Lythrum 
salicaria L. var. vulgare DC. subvar. genuinum (Gren. et Godr.) Koehne (welke 
subvar. hij slechts van Rijnland vermeldt), en het binnenlandtype met L. salicaria 
var. vulgare subvar. glabricaule Koehne. 
De sterkere beharing van duinplanten vergeleken met exemplaren van dezelfde 
soort in het binnenland doet zich niet alleen bij Lythrum voor, maar is een veel 
algemener verschijnsel. O.a. de soorten Lotus uliginosus, Trifolium pratense, 
Mentha aquatica en Veronica chamaedrys vertonen dit ook duidelijk. Van de 
eerste twee soorten worden in dit opzicht aparte variëteiten onderscheiden, resp. 
L. uliginosus var. hirsutus en T. pratensis var. villosum (zie WESTHOFF, 1947). 
Pfontago major 
Bij de aanvang van het onderzoek kwamen de ssp. major en de ssp. pleiosperma 
(ADEMA, 1969) ongeveer even talrijk voor. In de loop der tijd nam de eerste 
ondersoort af en de laatste toe en in de laatste jaren behoorde het overgrote 
deel van de exemplaren tot de ssp. pleiosperma. 
Poaannua 
Meestal gedroeg Poa annua zich langs het meer als een éénjarige soort. Toen in 
1963, en vooral in 1964, veel laag gelegen oeverdelen droogvielen, die pas in 
1966 weer onder water kwamen, trad er aldaar in de lage pioniervegetaties veel 
begrazing op door konijnen. Door het regelmatig afgrazen van Poa annua, stoel-
den deze planten sterk uit en werden overjarig. Ten gevolge van de concentrische 
vegetatieve uitbreiding ontstonden er ronde groeipatronen van vaak 10 à 20 cm 
diameter. Begrazing heeft dus hetzelfde effect op de soort als het regelmatig zeer 
kort maaien van grasland (gazon) en als een vrij intensieve betreding; ook dan 
gedraagt Poa annua zich vaak als een overblijvende plant. Deze waarnemingen 
betreffende de één- of meerjarigheid van deze soort wijzen eerder op standplaats-
modificaties dan op genetische verschillen, hoewel de laatste volgens MAGROU 
(1950) er de oorzaak van zijn. Dat hoeft hier echter niet op te gaan. 
Sagina nodosa var. moniliformis 
Deze soort bereikte zijn grootste abundantie in de nauw aan het Nanocyperion 
verwante vegetaties uit de beginjaren van het onderzoek. Het meest abundant, 
doch ook het meest kortstondig (!), groeide de soort indertijd in het grensgebied 
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van hygro- en mesoserie waar zich later de ruige vegetatietypen Sc en Sh ont­
wikkeld hebben en Sagina geheel verdween. Minder abundant , doch veel lang­
duriger, groeide de soort in het Tortulo-Phleetum centaurietosum en ook kwam 
de soort in perioden met lage waterstand regelmatig, en soms abundant, in de 
lage vegetaties van Salix repens voor (vooral in Sj en Sd; zie ook fig. 48 in 3f3). 
Salix cinerea 
O p de oevers kwam ook de bastaard voor tussen Salix cinerea en S. aurita: Salix χ 
multinervis Doli. Daar de exemplaren van deze bastaard nauwer overeenkwamen 
met S. cinerea dan met S. aurita (welke laatste soort geheel ontbrak) en vaak 
moeilijk van de exemplaren van de eerste soort te onderscheiden waren, werd 
de bastaard in tabel 16 niet apart vermeld, maar samen genomen met S. cinerea. 
Samolus valerandi 
Deze soort, die in jonge duinvalleien vaak a b u n d a n t optreedt, kwam slechts in 
enkele jaren in weinige exemplaren voor. In de nabijheid van het Grote Vogel-
meer, namelijk in de Zwarte Vlak-plas en in het infiltratiegebied der Amsterdamse 
Waterleidingduinen, kwam Samolus wel veel voor. H e t talrijkst groeide de soort 
daar op humeuze schaars begroeide bodem, hetgeen overeenstemt met de waar­
nemingen van WESTHOFF (1947), VAN LEEUWEN (1959) en VAN DER MAAREL (mond. 
med.) . Daar dit milieutype langs het Grote Vogelmeer nagenoeg afwezig was, 
ligt hierin wellicht de oorzaak van het schaarse voorkomen aldaar. 
Scirpus lacustris ssp. glaucus en S. maritimus 
I n de allereerste jaren van het onderzoek trad ontkieming van beide soorten op 
en daarna gedurende vele jaren niet meer. Wel breidden de soorten zich sterk 
vegetatief uit. Pas tijdens de extreem lage waterstanden in 1964 werd voor het 
eerst weer kieming van beide soorten waargenomen en wel in het ondiepe en 
tijdelijk drooggevallen middengedeelte en daarin o p vele plaatsen (o.a. in p.q. 
16, tabel 7) . Voor de vestiging ui t zaad van beide soorten is kennelijk een sterk 
veranderlijk milieu vereist. Evenals reeds in ЗеЗе werd opgemerkt, is de bestude­
ring van het proces zeer belangrijk om de verspreidingspatronen van deze soorten 
goed te k u n n e n begrijpen. 
Senecio jacobaea 
I n het duingebied bij Haar lem komt van n a t u r e alleen de var. flosculosus (zonder 
straalbloemen) voor. De var. jacobaea (met straalbloemen), die in het duingebied 
ten zuiden van Den Haag alsmede in het b i n n e n l a n d de algemene vorm is, ont­
breekt er of komt er slechts incidenteel als zeldzame adventief voor. De dichtst­
bijzijnde „ p e r m a n e n t e " groeiplaats lag in Thijsse's Hof te Bloemendaal. Ge-
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durende een aantal jaren kwam de var. jacobaea ook op de westoever van het 
Grote Vogelmeer voor, en daarbij was het opvallend da t deze variëteit op nattere 
standplaatsen voorkwam en inundat ie beter verdroeg dan de var. flosculosus. 
Materiaal van de var. jacobaea is gedeponeerd in het Rijksherbarium. 
Taraxacum sect. Erythrosperma 
T o t deze sectie behoort een groot aantal apomictische soorten. Daarvan komen 
volgens determinaties van Prof. Dr. J. L. van Soest langs het Grote Vogelmeer 
voor T. oxoniense Dahlst. en T. rubicundum Dahlst. (zie ook VAN SOEST, 1957 en 
1966). 
4c l2 . Over het optimale milieu 
Bij de bespreking der soorten Centaurium littorale, Sagina nodosa en Elodea 
werd opgemerkt, dat een hoge abundant ie of dominant ie en een maximale groei 
samen gaan met kortstondigheid. Ook bij vele andere soorten werd dit gecon-
stateerd, zowel langs het Grote Vogelmeer als elders. Zo groeide Eleocharis palus-
tris ssp. palustris in het algemeen kortstondiger op plaatsen waar hij zeer abun-
dant of dominan t voorkwam dan op plaatsen waar deze soort schaarser was en 
samen met andere soorten in gemengde vegetaties groeide, omdat op de eerst-
genoemde plaatsen spoedig Lycopus-tacies tot ontwikkeling kwamen. In het 
infUtratiegebied van de Amsterdamse Water le idingduinen bereikte Calamagros-
tis epigejos zijn grootste dichtheid en weelderigste groei in het ondiepe oever-
water van de infiltratieplassen. Daar groeide de soort ook het kortstondigst en 
werd hij spoedig door andere soorten vervangen, o.a. door Lycopus europaeus. 
Van Senecio congestus zijn er in de Zaanstreek min of meer permanente groei-
plaatsen op modderige plekken langs oevers van ondiepe slootjes, waar de soort 
meestal in verspreide exemplaren van matige of vrij geringe grootte voorkomt. 
Massaal, in grote exemplaren, doch zeer kortstondig komt deze soort voor in 
recent drooggevallen polders (bijvoorbeeld Oostelijk en Zuidelijk Flevoland) en 
op recent opgespoten terreinen (o.a. ten westen van Amsterdam). Deze voor-
beelden kunnen met die van vele andere soorten ui t allerlei verschillende milieu's 
uitgebreid worden, o.a. met Parnassia palustris en Viola stagnino in blauwgras-
landen (VAN LEEUWEN, mond. med., zie ook WESTHOFF c.s. 1970). 
Dergelijke milieu's, waarin een soort zeer abundan t en vitaal groeit, worden 
gewoonlijk „opt imaal" genoemd. Onder „op t imum" wordt in de plantenfysiologie 
en oecologie die situatie verstaan waarin een soort tot de hoogste produktie aan 
biomassa komt (zie o.a. LUNDEGARDH, 1930; STRASBURGER C.S., 1958; ELLENBERG, 
1956). Met „pessimum" kunnen we het tegenovergestelde milieu aanduiden waar-
in een soort slechts schaars en in laag blijvende exemplaren voorkomt. De termen 
„op t imum" en „pessimum" worden in dit verband dus ruimtelijk gebruikt. T e n 
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aanzien van de factor tijd kan men een milieu „kortstondig" of „duurzaam" 
noemen. In bovenvermelde voorbeelden kan men dan bijvoorbeeld spreken van 
een „kortstondig optimum" of van een „duurzaam pessimum". Daar wij in deze 
voorbeelden gezien hebben, dat een hoge abundantie en grote vitaliteit in het 
algemeen samengaan met kortstondigheid en dat soorten meestal veel langduriger 
groeien op plaatsen waar ze minder abundant en weelderig zijn, heeft Van 
Leeuwen (mond. med.; zie ook WESTHOFF C.S., 1970) een „maximaal", „optimaal" 
en een „minimaal" milieu onderscheiden. De term „optimaal" heeft hier een 
andere inhoud dan hierboven is vermeld en sluit aan bij de betekenis die deze 
term in de regeltechniek heeft (zie o.a. STEINBUCH, 1964). Wanneer men in deze 
wetenschap te maken heeft met twee of meer veranderlijken, verstaat men onder 
„optimaliseren" het vinden van het optimale waardenpaar, d.w.z. de meest gun-
stige situatie die deze factoren gezamenlijk kunnen opleveren. Wanneer wij nu 
het milieu van een plantesoort in ruimte en tijd beschouwen, kunnen we met 
Van Leeuwen een milieu optimaal noemen waarbij een zo gunstig mogelijke 
verhouding tussen ruimte en tijd bereikt wordt. Gaat men in de ruimte „maxi-
maliseren", d.w.z. gaat men in de richting van een zo groot mogelijke abundantie 
en vitaliteit van een soort (wat meestal in weinig gevarieerde vegetaties bereikt 
wordt), dan gaat men tegelijkertijd in de tijd „minimaliseren": de soort groeit 
er slechts kortstondig. Een dergelijk milieu waarin een soort zijn maximale pro-
ductie bereikt wordt door Van Leeuwen „maximaal" genoemd. Waar nu een 
soort langdurig in relatief vrij veel exemplaren voorkomt, wordt door voor-
noemde een „optimaal" milieu genoemd. Hierin is het voortbestaan van de soort 
het beste ( = optimaal) verzekerd. Tenslotte wordt een „minimaal" milieu onder-
scheiden waarin een soort in slechts zeer weinige en meestal klein blijvende exem-
plaren voorkomt. De auteur heeft op basis van zijn onderzoek (o.a. betreffende 
de soorten Samolus valerandi en Centaurium littorale) aanwijzingen verkregen 
dat een soort in een minimaal milieu meestal langduriger voorkomt dan in een 
maximaal milieu, maar kortstondigeT dan in een optimaal milieu. 
Deze verschillende soorten milieu's kunnen wij beschouwen in het licht van Van 
Leeuwen's „wet van vereiste milieuveranderlijkheid". Volgens deze wet wordt het 
voorkomen van iedere soort o.a. bepaald door de mate van temporele variatie 
in milieufactoren en deze heeft voor iedere soort een maximale en een minimale 
waarde. Wanneer deze boven de eerste en beneden de laatste waard ligt, komt 
de betreffende soort er niet voor, maar wel wanneer deze in het tussenliggende 
traject ligt. Uit het onderzoek is sterk de indruk verkregen, dat in maximale 
milieu's de temporele variatie dicht bij de maximale waarde (voor de betreffende 
soort) ligt en dat deze in minimale milieu's dicht bij de minimale waarde ligt. 
Tussen beide waarden bevindt zich ergens het optimale milieu. Deze hypothese 
dient uiteraard door verder onderzoek aan allerlei plantesoorten getoetst te 
worden. 
Bij het natuurbeheer heeft men te maken met de regeltechniek van oecosystemen. 
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Daarbij heeft men in de eerste plaats de duurzaamheid van milieu's en het voort-
bestaan van soorten en plantengemeenschappen op het oog en niet de maximale 
productie aan biomassa die soorten of gemeenschappen kunnen bereiken. In dit 
verband is de term „optimaal" in de zin van Van Leeuwen hier duidelijker en 
functioneler dan in de meer algemeen gebruikelijke fysiologisch-oecologische 
betekenis. 
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5. Vergelijking van flora en vegetatie langs het Grote Vogelmeer 
met die van andere duinvalleien en -meren 
5a. Enige vergelijkingen betreffende de vegetatieontwikkeling 
In 3j 1 werd reeds ingegaan op het feit, dat de vegetatiesuccessie in uitgravingen 
meer of minder sterk kan afwijken van die in natuurlijke secundaire duinvalleien. 
In eerstgenoemde biotopen is vaak sprake van een versnelde successie, waarbij 
de mate van milieudynamiek in de omgeving van de gegraven vallei of plas een 
belangrijke rol speelt. 
De vegetatieontwikkeling van de vegetaties der hygroserie langs het Grote Vogel-
meer verliep in grote lijnen parallel aan die welke werd waargenomen langs en 
in andere gegraven plassen en valleien in de kalkrijke duinen, o.a. langs de wat 
jongere, doch wat grootte en oevertalud betreft overeenkomstige Zwarte Vlak-
plas in het duingebied tussen Overveen en Zandvoort. Ook daar verliep de suc­
cessie via een pioniervegetatie van Juncus bufonius, J. articulatus en J. alpino-
articulatus ssp. atricapillus, waarin vanaf het begin veel jonge Salix repens aan­
wezig was, naar een lage, vrijwel gesloten vegetatie van Salix repens. Hierin 
kwamen na verloop van tijd de pleurocarpe mossen С'alliergonella cuspidata en 
Drepanocladus aduncus tot ontwikkeling, waarna de /imcMj-soorten (vooral de 
eerste twee) sterk afnamen. Naast een grote overeenkomst waren er ook verschil­
len in vegetatieontwikkeling. Zo kwamen de taxa Carex fiacca, Eleocharis palus­
tris ssp. palustris en Mentha aquatica langs de Zwarte Vlak-plas slechts weinig 
voor. De oorzaak hiervan is momenteel nog niet duidelijk. 
De vegetatieontwikkeling in de mesoserie verliep evenals langs het Grote Vogel-
meer ook elders parallel aan die van de xeroserie. In de xeroserie rondom dit 
meer nemen de Hippophaë-struv/e\en een zeer belangrijke plaats in en evenzo 
is dit in de mesoserie het geval. In de naaste omgeving van de Zwarte Vlak-plas 
(meer aan de binnenduinrand gelegen) ontbreken deze uitgestrekte Hippophaë-
struwelen en komen er meer bossen voor, o.a. met Betuia en Populus nigra. 
Parallel hiermee was daar in de mesoserie de tendentie tot struweelvorming veel 
geringer dan langs het Grote Vogelmeer en kwam er veel meer opslag voor van 
Betuia evenals opslag van Populus nigra. 
De geconstateerde successie in bovenvermelde gebieden wijkt in diverse opzichten 
af van die welke VAN DIEREN (1934), WESTHOFF (1947) en DE VRIES (1961) van de 
Waddeneilanden vermelden. Zo ontbrak in de /uncui-pioniervegetaties, die op 
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grond van het vaak abundant optreden van Juncus alpino-articulatus ssp. atri-
capillus wel tot het Parnassio-]uncetum atricapilli gerekend kunnen worden, 
Parnassia palustris geheel. Op de mogelijke oorzaak van dit ontbreken wordt in 
5b nader ingegaan. Ook ontwikkelde zich nergens het Junco-Schoenetum; alle 
kensoorten van deze gemeenschap ontbraken op enkele tijdelijke exemplaren van 
Schoenus nigricans langs het Grote Vogelmeer na. Vroeger kwam deze gemeen­
schap wel in de Kennemerduinen voor, o.a. in het Houtglop, waar het zich ont­
wikkeld heeft tot het Ophioglosso-Calamagrostietum epigeji. Het ontbreken van 
het Junco-Schoenetum is zeer waarschijnlijk in de eerste plaats een kwestie van 
milieu. Deze gemeenschap ontwikkelt zich namelijk in het grensgebied van hygro-
en mesoserie en deze zone beslaat langs het Grote Vogelmeer (en langs andere ge­
graven duinmeren) een relatief zeer geringe oppervlakte, die bovendien bij hoge 
waterstanden op de waterlijn lag, waardoor het milieu zich daar in een andere, 
vanuit natuurbeschermingsoogpunt minder gunstige richting ontwikkelde (zie in 
ЗеЗе de p.q.'s 14', 19 en 31). De weinige exemplaren van Schoenus nigricans, 
die langs het Grote Vogelmeer gegroeid hebben, kwamen in deze zone voor, doch 
verdwenen na vrij korte tijd. Dit wijst erop, dat het milieu niet geschikt was 
voor deze soort, want Schoenus kan zeer lang stand houden en komt o.a. nog 
steeds in het Houtglop voor. In natuurlijke secundaire duinvalleien neemt de 
voor het Junco-Schoenetum geschikte zone een veel grotere oppervlakte in, doch 
wanneer men gaat uitgraven resulteert dit vaak in een te hoog of een te laag 
niveau. Wanneer deze zone slechts een zeer geringe oppervlakte inneemt, is het 
mogelijk dat, afgezien van andere milieufactoren, de vestiging van de soorten 
van deze gemeenschap hierdoor bemoeilijkt wordt. Van Schoenus is het bekend, 
o.a. door het onderzoek van Van Leeuwen in het Staatsnatuurreservaat Koegel-
wieck op Terschelling, dat een recent door afplaggen, uitgraven of uitstuiven 
ontstaan milieu slechts korte tijd voor vestiging van Schoenus geschikt is (VAN 
LEEUWEN, 1967a). Wanneer deze soort zijn kans mist (bijvoorbeeld door een te 
geringe disseminatiecapaciteit) komt hij er nooit. Het is dan ook zeer onwaar­
schijnlijk, dat Schoenus zich ooit ergens opnieuw langs het Grote Vogelmeer 
zal vestigen. 
5b. Een floristische vergelijking met twee andere recent ontstane gebieden 
Om enige gebieden nader met elkaar te kunnen vergelijken, werd het aantal 
freatofyten, dat per gebied per jaar voorkwam, als uitgangspunt genomen. 
De freatofyten zijn immers de soorten, waar het in de duinvalleivegetaties in 
eerste instantie om gaat. Het voorkomen van meer, respectievelijk minder freato­
fyten wordt hierbij als een maatstaf gebruikt voor de beoordeling of een uit­
graving meer, respectievelijk minder in natuurtechnisch opzicht geslaagd is, 
speciaal met betrekking tot het verschaffen van geschikte groeiplaatsen aan zo­
veel mogelijk plantesoorten. Hierbij kunnen de verschillende gebieden natuurlijk 
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alleen goed vergeleken worden, wanneer ze dezelfde leeftijd hebben. Daarom werd 
in fig. 58 langs de x-as de ouderdom in jaren vermeld. Als beginjaar van de 
vegetatieontwikkeling langs het Grote Vogelmeer (V) werd 1952 genomen, in 
welk jaar het zuidelijke deel voltooid werd. Het meer in Duin en Kruidberg (D) 
is gegraven in de periode 1958—1964 en hier werd 1960 als beginjaar van de 
vegetatieontwikkeling genomen. Het meer staat (gedeeltelijk) op kaart 2 aan­
gegeven en ligt ongeveer 2 km ten noorden van het Grote Vogelmeer. Wat grootte 
betreft komen beide meren ongeveer met elkaar overeen, doch wat de oevers be­
treft zijn er grote verschillen. Het meer in Duin en Kruidberg is vele meters diep 
en heeft nagenoeg overal zeer steile oevers, die periodiek afkalven en waarop 
vegetaties van hygro- en mesoserie nauwelijks tot ontwikkeling kunnen komen. 
De twee ondiepe valleitjes nabij het Breede Water op Voorne (B) zijn in de 
winter 1965—'66 ontstaan en hier is 1966 het eerste jaar van de vegetatieontwik­
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Fig. 58. Het aantal freatofyten van enkele duinvalleien en -plassen in verband met de ouderdom 
van deze valleien en plassen. 
The number of phreatophytes of some dune slacks and lakes in connection with their 
age. 
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meren en ook een geringere oppervlakte dan de totale oeverzone langs het Grote 
Vogelmeer, zijn ze samen genomen om een meer verantwoorde vergelijking 
mogelijk te maken (daartoe moeten de oppervlakten zoveel mogelijk overeen 
komen). 
Uit fig. 58 blijkt, dat het meer in Duin en Kruidberg in natuurtechnisch opzicht 
het minst geslaagd is. Na 9 jaren is het aantal freatofyten er nog niet boven de 
20 gekomen. Het Grote Vogelmeer steekt hierbij gunstig af; er kwamen na 9 jaren 
64 freatofyten voor. De beide valleitjes op Voorne bleken in het eerste jaar al 
meer freatofyten te bevatten dan het Grote Vogelmeer na 6 jaren. Na 4 jaren 
groeiden er ongeveer even veel freatofyten als langs dit meer na 8 jaren. Zeer 
waarschijnlijk zal het aantal freatofyten in de beide valleitjes in de komende jaren 
nog toenemen, zodat het Grote Vogelmeer ondanks zijn grotere oppervlakte 
hierbij ongunstig afsteekt. Het feit, dat beide valleitjes in een vochtiger duin­
gebied liggen, waardoor allerlei freatofyten er reeds in de naaste omgeving voor­
kwamen, kan een rol gespeeld hebben bij de snelle vestiging van deze soorten. 
De belangrijkste oorzaak voor de verschillen in soortenrijkdom moet zeer waar­
schijnlijk in milieuverschillen gezocht worden. Zo wijzen naast deze ook andere 
waarnemingen er op, dat gegraven ondiepe valleien, die het meest een natuurlijke 
secundaire duinvallei benaderen, een veel beter milieu voor de hygroserie s.l. 
vormen dan de oeverzone van een betrekkelijk grote plas, waarvan het water 
bovendien guanotroof is. Verder draagt tot de verschillen in soortenrijkdom ook 
bij, dat o.a. op Voorne verschillende soorten vroeger in de successie optreden dan 
langs het Grote Vogelmeer (zie 5c). 
5c. Over de autoecologie van enkele soorten in verband met de vergelijking 
tussen verschillende gebieden 
Verschillende soorten bleken zowel op Voorne als in recente gegraven valleitjes 
op Terschelling veel vroeger in de successie op te treden dan langs het Grote 
Vogelmeer. Zo verscheen Parnassia palustris langs dit meer pas na 10 jaar en 
Epipactis palustris na 14 jaar (voor het deel van de oostoever, waar deze soorten 
voorkwamen, werd 1955 als het eerste jaar van de vegetatieontwikkeling geno­
men). Beide soorten hadden zich in de valleitjes op Voorne al na 2 г jaar ge­
vestigd. Ook op Terschelling verschijnt Parnassia al in de eerste jaren van de 
vegetatieontwikkeling, zoals werd waargenomen in een gegraven valleitje ter 
hoogte van paal 16. Over Epipactis palustris heeft Van Leeuwen (mond. med.) 
elders op Terschelling overeenkomstige waarnemingen gedaan. Zeer waarschijn­
lijk zijn deze verschillen in de eerste plaats een gevolg van milieuverschillen en 
niet van verschillen in accessibiliteit (beide soorten hebben een grote dissemi-
natiecapaciteit en ze groeiden reeds op vrij korte afstand van het Grote Vogelmeer 
in het Houtglop; bovendien is al in 1962 met maaisel uit het Houtglop zeer 
waarschijnlijk zaad van Parnassia, en mogelijk ook zaad van de daar zeldzame 
227 
Epipactis, op de oostoever van het meer terecht gekomen) . De enige duidelijke 
correlatie van dit verschijnsel met abiotische milieufactoren is die met het kalk-
gehalte. In de valleitjes op Voome bedroeg dit ongeveer 4 ' /2% en op de onder-
zochte plaatsen op Terschelling minder dan 1%. Het gehalte was hier dus veel 
lager dan langs het Grote Vogelmeer (zie 2g). He t is mogelijk (en dit kan a b 
werkhypothese voor nader autoecologisch onderzoek gebruikt worden) , dat beide 
soorten zich pas kunnen vestigen, wanneer het bovenste bodemlaagje een zekere 
graad van ontkalking heeft bereikt en daardoor de milieudynamiek met betrek-
king tot de afbraak van organisch materiaal verminderd is, hetgeen in de zeer 
kalkrijke duinen langer zal duren. 
Verder is het opmerkelijk, dat Parnassio, in de Kennemerduinen, zowel in het 
Houtg lop als langs het meer, gemiddeld in een drogere zone groeit dan in de 
duinvalleien van het Waddendistr ict en op Voorne; in de Kennemerduinen ont-
breekt de soort op plaatsen die regelmatig onder water staan. Ook dit zou wellicht 
met de kalkrijkdom in verband kunnen staan en hiervoor wordt de volgende 
hypothese geopperd. Zowel bewegend grondwater als kalk verhogen de dynamiek 
in de bodem met betrekking tot de afbraak van organisch materiaal (zie ook 6 d l ) . 
Het is derhalve goed mogelijk dat de voor Parnassia vereiste relatief lage graad 
van milieudynamiek in kalkrijke gebieden pas in een drogere zone gerealiseerd 
wordt. 
Ook Epipactis palustris en Orchis incarnata, en wellicht nog meer soorten, groei-
en in de Kennemerduinen waarschijnlijk droger d a n op Voorne en in het Wad-
dendistrict, doch beide soorten zijn in eerstgenoemd gebied te zeldzaam om hier-
omtrent voldoende gegevens te hebben. Overigens zijn er ook dergelijke verschil-
len te verwachten tussen bijvoorbeeld Voome en Terschelling. Volgens Van 
Leeuwen (mond. med.) groeit Schoenus nigricans op Voorne droger dan op 
Terschelling, hetgeen ook in overeenstemming is met de hierboven geopperde 
zienswijze. 
De hierboven vermelde gevallen kunnen als voorbeelden van „die Vertretbarkeit 
der Faktoren" (LUNDEGÂRDH, 1930) of van „factorencompensatie" (BARKMAN, 1970) 
beschouwd worden, waarbij een lager kalkgehalte gecompenseerd wordt door een 
grotere bodemvochtigheid. 
5d. Vergelijkingen met oudere duinvalleien in heden en verleden 
Uit eigen vegetatiestudies op Terschelling, Texel en Voorne bleek da t de meeste 
duinvalleivegetaties aldaar, die ongeveer met de begroeiingen langs het Grote 
Vogelmeer overeenkwamen, soortenrijker waren en meer zeldzame soorten bevat-
ten dan die langs dit meer. Dit gaat zowel op voor de kruidlaag als voor de 
moslaag. Dit zelfde blijkt ook duidelijk uit een vergelijking van de vegetatie-
opnamen van VAN DER MAAREL &: WESTHOFF (1964) van Voorne en van D E VRIES 
(1961) van Vlieland met die van de oevers van het meer. De vegetaties langs 
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het meer hebben echter nog maar een korte ontwikkelingstijd achter de rug, 
hoewel dit leeftijdsverschil waarschijnlijk niet de enige oorzaak is van boven-
vermelde verschillen. Gezien de tendentie van de natuurlijke vegetatie-ontwik-
keling is het twijfelachtig of in de toekomst langs het meer wel zeer soortenrijke 
duinvalleivegetaties zullen ontstaan. De tendentie tot verruiging en struweel-
vorming is zo sterk, dat bij een achterwege blijven van bepaalde beheersmaat-
regelen in de toekomst soortenarmere vegetatietypen waarschijnlijker zijn dan 
soortenrijkere. 
Verder speelt bij het Grote Vogelmeer het hoge kalkgehalte waarschijnlijk een 
belangrijke rol in verband met de botanische rijkdom. Uit onderzoekingen van 
het R.I.N. is gebleken, dat allerlei milieufactoren pas dan verrijkend op flora en 
vegetatie werken, wanneer ze in gradiëntvorm voorkomen (zie o.a. VAN LEEUWEN, 
1965b). Zo is ook de gradiënt van kalkarm naar kalkrijk zeer belangrijk (BIJHOU-
WER, 1926; HOFFMAN SC WESTHOFF, 1951), speciaal wanneer kalkarm met droog en 
kalkrijk met nat gepaard gaat (VAN LEEUWEN, 1968). Volgens gegevens van het Bio-
logisch Station Weevers' Duin hebben hoger gelegen delen in het algemeen de 
neiging spoediger te ontkalken dan de lager gelegen delen, zodat er in de loop 
der tijd een gradiënt ontstaat van droog — relatief kalkarm naar na t — relatief 
kalkrijk. Ook langs het Grote Vogelmeer is deze tendentie aanwezig (behalve bij 
de lagere delen op de oostoever). Gezien het hoge kalkgehalte zal het hier waar-
schijnlijk veel langer duren voordat de hoger gelegen delen sterk ontkalkt zijn 
en de gradiënt van kalkarm naar kalkrijk ontstaat, dan in minder kalkrijke duin-
gebieden. Het is daarom waarschijnlijk, dat het langs het meer langer zal duren 
(onder voorwaarde van een o p di t doel gericht beheer) voordat soortenrijke vege-
tatietypen van het Canción davallianae met zeldzame soorten tot ontwikkeling 
zullen komen. De grote kalkrijkdom is ook waarschijnlijk de oorzaak van het feit 
dat in transect VI en op vergelijkbare plaatsen, die niet door het voedselrijke 
water van het meer bereikt konden worden, de soortenrijkste begroeiingen niet 
in het grensgebied van hygro- en mesoserie liggen, zoals dat in de sterk ontkalkte 
duingebieden meestal voorkomt, maar in de bovenste zone van de mesoserie en 
in de xeroserie. Elders langs het meer is de relatieve soortenarmoede in dit 
grensgebied nog groter ten gevolge van het in ЗеЗе geschetste proces naar aan­
leiding van de p.q.'s 14', 19 en 31. 
Binnen de Kennemerduinen komen duinvalleivegetaties van enige betekenis nog 
slechts voor in het Houtglop. Behalve in van nature laag gelegen delen van deze 
vallei, komt de hygroserie s.l. daar voor in een reeks bom trechters, die uit de 
tweede wereldoorlog dateren. Diverse begroeiingen aldaar zijn vrij nauw verwant 
aan die van het grensgebied tussen hygro- en mesoserie bij transect VI langs het 
Grote Vogelmeer en bevatten o.a. Parnassio, palustris, Epipactis palustris, Gen-
tiana amarella ssp. uliginosa, Centaurium littorale en C. minus. Verder treft 
men daar het Ophioglosso-Calamagrostietum aan, waarin plaatselijk nog vrij veel 
Schoenus nigricans voorkomt. I n het H o u t g l o p komen verder diverse soorten 
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voor, die tot nog toe langs het meer ontbreken, o.a. Equisetum variegatura, Linum 
catharticum, Herminium monorchis en Hydrocotyle vulgaris. Tot in 1954 kwam 
daar ook Gymnadenia conopsea voor (RODERKERK, 1961). Het Houtglop is bota-
nisch nog steeds een zeer belangrijk gebied en voor verschillende zeldzame soorten 
is dit de enige groeiplaats in het duingebied bij Haarlem. 
Wanneer de flora van het Grote Vogelmeer vergeleken wordt met die van de 
hygroserie in het Haarlemse duingebied uit de vorige eeuw (VAN EEDEN, 1868, 
1877; VUYCK, 1898), dan blijkt dat er toen een veel groter aantal freatofyten, 
waaronder vele nu zeldzame soorten, voorkwam dan nu het geval is. Hieruit mag 
afgeleid worden, dat de vegetaties der hygroserie s.l. toen veel rijker ontwikkeld 
waren. Verder moeten we natuurlijk rekening houden met de feiten, dat de hygro-
serie s.l. toen een veel grotere oppervlakte in beslag nam (de soortenrijkdom is 
mede afhankelijk van de grootte van de oppervlakte) en dat vele begroeiingen 
een langere ontwikkelingstijd achter de rug hadden dan die langs het Grote 
Vogelmeer. Ook was het duingebied in vorige eeuwen veel dynamischer ten ge-
volge van verstuivingen, waardoor de successie in vochtige valleien een minder 
snel verloop zal hebben gehad dan die langs het Grote Vogelmeer (zie 3jl) . En 
het is zeer waarschijnlijk, dat een langzame successie tot een grotere soorten-
rijkdom leidt dan een versnelde successie die na een lokale uitgraving optreedt. 
5e. Vergelijking met de Lekwater-infiltratiegebieden 
Uit vergelijkend onderzoek in het infiltratiegebied in de Amsterdamse Water-
leidingduinen bij Zandvoort (LONDO, 1966b, c, d) bleek, dat de gegraven duin-
plassen en -valleien die onder invloed staan van het natuurlijke grondwater een 
veel gunstiger vegetatieontwikkeling te zien gaven dan de plassen die direct of 
indirect onder invloed van het sterk vervuilde en hypertrofe infiltratiewater 
staan dat uit de Lek afkomstig is. Wanneer ergens pas met infiltratie begonnen 
was, nam weliswaar het aantal freatofyten, waaronder ook diverse meer of minder 
zeldzame soorten, tijdelijk toe, doch na enkele jaren verminderde dit aantal weer. 
Kwelplassen bleken in floristisch en vegetatiekundig opzicht belangrijker te zijn 
dan de geulen, die direct van infiltratiewater werden voorzien (bij de kwelplassen 
was dit water eerst door het duin gefiltreerd). Zowel langs de geulen als langs 
de kwelplassen ontstonden spoedig ruige soortenarme gemeenschappen, die 
grotendeels tot het Agropyro-Rumicion en tot de Artemisietea behoren. Deze 
vegetaties bevatten voor het overgrote deel ruderale soorten die in ons land zeer 
algemeen zijn, zodat de conclusie getrokken kan worden, dat de infiltratie een 
nivellerend effect op de duinflora heeft. Behalve de ongunstige samenstelling 
van het water spelen ook de meestal grote en zeer onregelmatige wisselingen in 
waterstand een grote rol bij het ontstaan van deze vegetaties. 
De vegetatieontwikkeling in het infiltratiegebied bij Den Haag verliep in grote 
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lijnen parallel met die hierboven vermeld is. Wellicht ten gevolge van een iets 
andere wijze van infiltratie ontstonden daar toch nog op enkele plaatsen in 
floristisch-oecologisch opzicht waardevollere vegetatietypen met o.a. Parnassio 
palustris (zie ook BOERBOOM, 1958b, 1960a). De soortensamenstelling van deze 
vegetaties wijst echter op een hoge mate van milieuveranderlijkheid, zodat ook 
hier waarschijnlijk geen sprake is van duurzame duinvalleivegetaties. 
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6. Richtlijnen voor milieubouw en -beheer ten behoeve van duin-
valleivegetaties 
6a. Inleiding 
In vroeger tijden, toen in onze duinen nog een grote mate van natuurli jke dyna-
miek aanwezig was in de vorm van verstuivingen, was er ten behoeve van de 
vegetaties der hygroserie s.l. geen ingrijpen (beheer) door de mens nodig (zie 
ook WESTHOFF, 1945, 1953; VAN LEEUWEN, 1967a). Er was toen voldoende zelf-
regulatie aanwezig. Vele oudere valleien stoven vol en nieuwe valleien werden 
weer gevormd, zodat het gehele duingebied voldoende levenskansen bood aan 
plantesoorten en plantengemeenschappen van zowel zeer veranderlijke als van 
minder veranderlijke milieu's. Wanneer de gemiddelde hoogte van het freatisch 
oppervlak veranderde (hetgeen bijvoorbeeld plaats vond bij aangroei of afslag 
van de kust) , ontstonden ten gevolge van natuurlijke uitstuiving automatisch 
nieuwe valleien op een andere daaraan aangepaste hoogte. Zowel door het geheel 
vastleggen van de duinen als door de wateronttrekking heeft de mens deze zelf-
regulatie verstoord. Door het treffen van bepaalde maatregelen kan de mens een 
deel van deze regulatie overnemen, waardoor bepaalde milieutypen in stand ge-
houden of opnieuw gecreëerd kunnen worden. Ook elders komt het beheer van 
natuurgebieden in vele gevallen neer op het zoveel mogelijk te niet doen van 
ongunstige neveneffecten van menselijke activiteiten. 
Het creëren van bepaalde milieu typen valt in het kader van de (natuurtechnische) 
milieubouw. Hierbij denken we bijvoorbeeld aan uitgraven tot nabij het freatisch 
oppervlak. Het nemen van maatregelen ter instandhouding of ter verdere ont-
wikkeling van bepaalde milieutypen noemen wij milieubeheer. De grens tussen 
milieubouw en -beheer is niet altijd even scherp en beiden worden wel samen 
gevat onder milieubeheer in ruimere zin (VAN LEEUWEN, 1966b, 1969). Bij het 
beheer onderscheiden wij het z.g. „uitwendige" van het „inwendige" beheer (VAN 
LEEUWEN, 1966b, 1969; zie ook WESTHOFF, 1955). He t uitwendige beheer, dat 
eigenlijk al begint bij de keuze van natuurreservaten, komt neer op het zoveel 
mogelijk afweren van ongunstige milieuinvloeden die van buitenaf komen. Meest-
al zijn het ongunstige nevenwerkingen van moderne cultuur- en civieltechnische 
werkzaamheden. In verband met de hygroserie in de duinen valt de waterbe-
heersing in het omringende duingebied onder het uitwendige beheer en evenzo 
het weren van publiek d.m.v. een raster of door bordjes „verboden toegang". 
Het inwendige beheer heeft betrekking op maatregelen die in het natuurgebied 
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genomen moeten worden om bepaalde milieutypen te laten voortbestaan of 
verder te ontwikkelen. Hieronder vallen o.a. maaien en beweiden. Meestal be-
treffen dit dus periodiek terugkerende maatregelen. 
Het doel van het milieubeheer en de milieubouw is het handhaven en zo mogelijk 
vergroten van de bestaande differentiatie in milieutypen contra de van binnenuit 
en van buitenaf komende tendenties tot nivellering. Wanneer in de volgende 
tekst naar aanleiding van de diverse beheersmaatregelen gesproken wordt over 
„gunstig voor de botanische rijkdom", dan wordt daarmee bedoeld dat de be-
treffende beheersmaatregelen de soortsdiversiteit en de vegetatiekundige diffe-
rentiatie verhogen. 
6b. De waterbeheersing 
Zoals uit de vegetatiestudie gebleken is, is de waterhuishouding van uitermate 
grote betekenis voor de vegetaties van de hygroserie s.l. In de weinige duinge-
bieden, waar de waterhuishouding niet of nog slechts weinig door de mens be-
ïnvloed is, is voortduring van deze toestand van het allergrootste belang. Behalve 
vegetatietypen, die relatief gemakkelijk gecreëerd kunnen worden door droog 
duin af te graven, zijn er ook tot de hygroserie s.l. behorende vegetaties die een 
zeer lange, in sommige gevallen waarschijnlijk een eeuwenlange, ontwikkeling 
achter de rug hebben en waar een verandering in grondwaterstand onherroepelijk 
het einde van deze vegetaties betekent. De auteur denkt hierbij o.a. aan de zeer 
waardevolle vegetaties van de vroongronden (binnenduinen) zoals die o.a. op 
Schouwen, Voorne en op Goeree nog voorkomen. In de Westduinen van dit 
laatste eiland bevindt zich in dergelijke uitgebalanceerde vegetaties van de meso-
serie één van de twee groeiplaatsen in ons land van de orchidee Spiranthes spi-
ralis. Verandering van waterregiem door uitpompen zal hier catastrofale gevolgen 
hebben. 
In de duingebieden waar de waterhuishouding meer of minder sterk door de 
mens beïnvloed is, is het zeer wenselijk te streven naar een stabilisatie van de 
tegenwoordige toestand, dus naar een gemiddeld (seizoensfluctuaties buiten be-
schouwing gelaten) constant peil van het bovenduinwater. Ter behoud van de 
floristische en vegetatiekundige differentiatie in de duinen is voortduring van 
de wateronttrekking (met voornoemd gevolg) te prefereren boven de toestand 
die zou optreden wanneer de huidige wateronttrekking plotseling stop gezet zou 
worden zonder dat dit begeleid zou worden door ingrijpende uitgebreide beheers-
maatregelen. Dan zouden de duinen weliswaar weer vochtiger worden, doch er 
zouden geen waardevolle vegetaties van het Nanocyperion of Caricion davallianae 
ontstaan. De afstervende vegetaties der xeroserie alsmede aanwezige humus zou-
den onder invloed van het bewegende kalkrijke grondwater spoedig geminerali-
seerd worden, waardoor ruderale vegetaties tot ontwikkeling zouden komen die 
veel minder waardevol zijn, ook ten opzichte van de droge duinbegroeiingen die 
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hierdoor verloren gaan. Dergelijke processen hebben zich voorgedaan in de 
Amsterdamse Waterleidingduinen, ook buiten de infiltratiesfeer. Niet alleen in 
de kalkrijke, maar ook in de kalkarme duinen (bij Schoorl) werd waargenomen 
dat een plotselinge grondwaterverhoging tot verarming van flora en vegetatie 
leidde. Daar stierf plaatselijk het Empetro-Ericetum af waarna o.a. Juncus effusus 
toenam. In duingebieden waar het niveau van het grondwater verhoogd zou 
worden, zouden de huidige vegetaties, voor zover die binnen de invloedssfeer van 
het grondwater zouden komen, het beste geheel verwijderd kunnen worden door 
middel van kaal kappen (van bossen en struwelen), maaien, afplaggen, ondiep 
uitgraven of door duingedeelten opnieuw te laten uitstuiven. Als bewuste be-
heersmaatregel voor een natuurgebied (en dit geldt behalve voor de duinen 
ook voor andere gebieden) komt verhoging van het freatisch oppervlak dus pas 
dan in aanmerking, wanneer passende beheersmaatregelen genomen worden om 
de vegetatieontwikkeling in een goede richting te sturen. Slechts wanneer een 
grondwaterverhoging zeer geleidelijk zou geschieden, is er de mogelijkheid dat 
in diverse gevallen ingrijpende maatregelen achterwege gelaten kunnen worden. 
Waar men de waterbeheersing van een duingebied geheel in de hand heeft, kan 
de constantie in het milieu, en daarmee de variatie in de vegetatie, vergroot wor-
den door de jaarlijkse grondwaterschommeling voor alle jaren zoveel mogelijk 
gelijk te maken. Grote verschillen in grondwaterstand tussen de diverse jaren 
geven een grote mate van milieuveranderlijkheid. Deze temporele variatie heeft 
ruimtelijke nivellering tot gevolg. Het beheer moet daarentegen juist gericht zijn 
op vergroting van de ruimtelijke variatie, hetgeen kan gebeuren door temporele 
nivellering, in dit geval door de grondwaterfluctuaties in de verschillende jaren 
zoveel mogelijk gelijk te maken. De aan de seizoenen gebonden periodieke grond-
waterschommeling moet als een intrinsieke milieufactor voor de vegetaties der 
hygroserie beschouwd worden, zodat een waterstand, die in alle jaargetijden 
constant is, ongewenst is. 
Betreffende het infiltreren van duingebieden met water van elders wordt nog 
opgemerkt dat ongunstige neveneffecten voor de duinflora zoveel mogelijk be-
perkt kunnen worden door: 
1. uit te gaan van zo voedselarm mogelijk water (vooral arm aan N- en P-ver-
bindingen) . 
2. daartoe een zo goed mogelijke voorzuivering aan de infiltratie vooraf laten 
gaan; ook wordt hierdoor de aanvoer van slibdeeltjes verminderd, waardoor 
de zandbodem minder gauw dicht slaat. 
3. een (gemiddeld) zo constant mogelijk waterpeil te handhaven met binnen 
ieder jaar regelmatige fluctuaties. 
4. daarvoor in aanmerking komende vegetaties jaarlijks te maaien (en het maaisel 
af te voeren) ; door de grotere voedselrijkdom van het infiltratiewater ver-
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geleken bij het natuurlijke duinwater vindt er een hoge productie van orga-
nisch materiaal plaats die (bij niet maaien) snel naar een, in verband met de 
floristische rijkdom ongewenste, verruiging leidt. 
6c, De milieubouw 
Uit het bovenstaande blijkt, dat men aan milieubouw kan doen door met de 
grondwaterstand te manipuleren. De volgende beschouwing heeft betrekking op 
milieubouw door middel van maaiveldverlaging bij een gemiddeld constant 
freatisch oppervlak. Voor deze milieubouw staan ons twee methoden ter beschik-
king, waarvan de eerste neerkomt op plaatselijke verhoging van de natuurlijke 
dynamiek (uitstuiving) en de tweede op kunstmatige maaiveldverlaging door 
middel van uitgraving. 
6cl. Milieubouw door middel van uitstuiving 
Uit het verrichte botanische onderzoek mag geconcludeerd worden, dat de na-
tuurlijke secundaire duinvalleien (de primaire valleien worden hier buiten be-
schouwing gelaten) een geschikter milieu vormen voor de hygroserie s.l. dan de 
gegraven valleien en plassen. De natuurlijke valleien hebben de volgende voor-
delen boven de kunstmatige: 
1. De uitstuiving gaat van nature tot de voor de hygroserie s.l. passende maai-
veldniveau's. Ten gevolge van fluctuaties in het freatisch oppervlak en de 
afwisseling van perioden met meer en met minder verstuiving ontstaat er een 
natuurlijk microreliëf. 
2. Omdat het uitstuivingsproces meestal van veel langere duur is en geleidelijker 
geschiedt dan het uitgravingsproces, ontstaat er een spreiding in de tijd, waar-
door er in de ruimte meer variatie ontstaat. Vroege en late successiestadia 
kunnen dan naast elkaar voorkomen. 
3. Ten gevolge van de grotere milieudynamiek zal er waarschijnlijk een lang-
zamere successie plaatsvinden dan in een gegraven vallei hetgeen gunstig is 
voor het ontstaan van soortenrijke vegetaties. 
4. Behalve voor de botanisch-oecologische verscheidenheid biedt natuurlijke uit-
stuiving ook in geomorfologisch opzicht winst, omdat dan het natuurlijke 
proces van duin- en valleivorming bestudeerd kan worden. 
In duingebieden waar een, uiteraard gecontroleerde, uitstuiving op beperkte 
schaal toegestaan kan worden, verdient deze wijze van milieubouw de voorkeur. 
Behalve voor de hygroserie heeft uitstuiving ook zijn betekenis voor de xeroserie, 
omdat plantengemeenschappen van veranderlijke en dynamische droge milieu's 
zich hierdoor weer kunnen vestigen en uitbreiden. Uit verricht onderzoek in 
Engelse duingebieden (o.a. Braunton Burrows, zie LONDO, 1966a) is gebleken, dat 
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de grootste differentiatie in plantengemeenschappen en plantesoorten daar aan-
wezig is, waar stabiele, geheel begroeide duingedeelten voorkomen naast dyna-
mische duingedeelten waar veel verstuivingen plaats vinden, met overgangen 
tussen deze twee uitersten. Ook in het Nederlandse duingebied zou het in ver-
band met de botanische rijkdom wenselijk zijn, wanneer plaatselijk uitstuivingen 
toegestaan zouden worden. Op de plaatsen waar dit zou kunnen gebeuren, kan 
men door middel van een beperkte uitgraving hiermee een begin maken. Voor de 
waterleidingmaatschappijen hebben verstuivingen eerder voordeel dan nadeel 
(mits ze niet te dicht bij de prise d'eau plaats vinden), omdat door de schaarsere 
begroeiingen de hoeveelheid nuttige neerslag sterk toeneemt. 
6c2. Milieubouw door middel van uitgravingen 
De botanische waarde van uitgravingen hangt duidelijk af van hun plaats, vorm, 
diepte, grootte en reliëf (zie ook LONDO, 1967C). Relatief diepe plassen met steile 
oevers zijn noch botanisch, noch ornithologisch van waarde gebleken. Mogelijk 
zijn ze hydrobiologisch van betekenis, doch dat dient nog nader onderzocht te 
worden. Minder diepe plassen met flauwer hellende oevers vormen in eerstge-
noemde opzichten een veel beter uitgangspunt. Botanisch geven kleine ondiepe 
plassen met een naar verhouding groot oeveroppervlak en vochtige valleien de 
gunstigste resultaten. Dit zijn dus de uitgravingen die het meest met natuurlijke 
secundaire duinvalleien overeen komen. Daar er momenteel reeds vele duinmeren 
bestaan, vooral wanneer daar de infiltratieplassen bij worden gerekend, is daar 
momenteel vanuit natuurwetenschappelijk oogpunt geen behoefte aan nieuwe. 
Nieuwe uitgravingen kunnen daarentegen, wanneer het duingebied dat althans 
toelaat (zie daarover 6c3), veel beter de vorm krijgen van ondiepe valleien. Om 
door middel van uitgravingen een zo gunstig mogelijk milieu voor de hygroserie 
te verkrijgen, dient men de volgende punten als richtlijn te nemen. 
1. Het grootste deel van de oppervlakte dient te liggen tussen het niveau op 
70 à 80 cm boven het gemiddeld hoogste winterpeil van het freatisch opper-
vlak en het niveau dat in normale (wat waterstand betreft) zomers nog net 
droogvalt. Het verschil tussen beide niveau's zal in vele gevallen neerkomen 
op 120 à 150 cm. Enkele diepere plekken hebben betekenis voor waterplanten 
en -dieren. 
2. Van voornoemde oppervlakte dient een groot deel te liggen op de hoogte van 
het toekomstige grensgebied van hygro- en mesoserie. Deze hoogte komt 
ongeveer overeen met die welke door natuurlijke uitstuiving verkregen wordt. 
Hiervoor kan men ongeveer de zone aanhouden die ligt tussen 25 cm boven 
en 25 cm beneden de gemiddeld hoogste waterstanden. 
3. In de valleien dient voldoende reliëf aanwezig te zijn met daarin variatie 
tussen zeer flauwe taluds (bijvoorbeeld 1 : 80 à 1 : 30) en vrij steile taluds 
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(bijvoorbeeld 1:5 à 1:3). In het algemeen houde men in de hygroserie 
flauwere taluds aan dan in de mesoserie. In verband met mogelijke beheers-
maatregelen dient men te zorgen voor een geleidelijk beloop. Het eindresultaat 
moet zijn een zwak tot sterk golvend maaiveld, waarin de gradiënt nat-droog 
goed in de vegetatie tot uitdrukking kan komen. Men zie betreffende het 
reliëf ook 3j2c. 
4. In plaats van één grote vallei of ondiepe plas geven verscheidene kleine 
valleien of plassen een grotere kans op meer variatie in de vegetatie. In de 
praktijk van het natuurbehoud is steeds gebleken, dat isolatie tot differen-
tiatie leidt (zie VAN LEEUWEN, 1965b, 1966a, 1966b) en ook langs het Grote 
Vogelmeer was dit het geval (o.a. bij transect VI). Isolatie kan men bereiken 
door in een grote vallei vrij smalle en lage duinruggen uit te sparen (zie ook 
fig. 59 D). 
5. De bodemstruktuur dient men na het uitgraven zoveel mogelijk intact te 
laten. 
6. Belangrijk is, dat er geen humus of plantedelen met het zand vermengd wor-
den. Een dergelijke vermenging heeft ruderale vegetaties tot gevolg (met o.a. 
distels en brandnetels) die natuurwetenschappelijk weinig waarde hebben. 
7. Het vastleggen van het zand na uitgraving om verstuiving te voorkomen (in-
dien geen verstuiving gewenst is) dient slechts te gebeuren in de xeroserie. 
In de mesoserie leidt dit vaak tot een ongewenste vegetatieontwikkeling en 
bovendien is daar de kans op verstuiving veel geringer dan in de xeroserie. 
Voor de praktijk kan men de hoogte van 1 m boven de gemiddelde hoogste 
grondwaterstand nemen als onderste grens voor een helmbeplanting. Het ge-
bruik van takkebossen voor het vastleggen wordt om de in punt 6 vermelde 
reden afgeraden. Langs het Grote Vogelmeer is door het gebruik van takke-
bossen op diverse plaatsen, zowel in de meso- als in de xeroserie, een minder 
gewenste vegetatieontwikkeling opgetreden (een snelle verruiging en ook 
plaatselijk opslag van populieren uit levende takken). 
8. Wanneer om een of andere reden een duinmeer in plaats van een vallei 
gegraven wordt, verkrijgt men de relatief grootste differentiatie in milieu 
wanneer de oeverlijn naar verhouding lang is en een min of meer grillig ver-
loop heeft. Het gemiddelde talud van de oevers dient veel flauwer te zijn 
dan dat in de valleien (zie 3j2c). In het algemeen kan men stellen dat het 
talud van de oevers des te flauwer moet zijn naarmate het wateroppervlak 
groter is. Voor een plas ter grootte van het Grote Vogelmeer kan men ongeveer 
als maximum een talud van 1 : 50 nemen. Plaatselijk, vooral langs de oost-
oever (deze oever is het meest aan wind en golfslag geëxponeerd) heeft een 
steiler talud betekenis voor mogelijke Littorellion-wegetaties, vooral in de 
kalkarmere duingebieden. In verband met de vegetatieontwikkeling wordt 
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het uitsparen of opwerpen van eilandjes in duinmeren afgeraden, omdat zich 
hierop meestal kolonies van kapmeeuwen en/of andere meeuwensoorten vesti­
gen, hetgeen leidt tot guanotrofie van het water. Ornithologisch hebben 
dergelijke eilandjes wel betekenis en voor men een meer gaat graven dient 
men de verschillende belangen dus tegen elkaar af te wegen. 
In fig. 59 is in een viertal afbeeldingen duidelijk gemaakt hoe men door middel 
van uitgraven de differentiatie in milieu en vegetatie kan bevorderen. A biedt het 
ongunstigste uitgangspunt voor de hygroserie: een groot wateroppervlak met 
smalle steile oevers. В heeft een langere oeverlijn en variatie in de breedte en in 
het talud van de oevers, zodat dit een gunstiger uitgangspunt is. Nog gunstiger 
in dit opzicht zijn С en vooral D. Van A naar D zien we een toename van de 
fijnkorreligheid, van de mate van isolatie en van de verhouding tussen opper­
vlakte van de hygro- en mesoserie en de wateroppervlakte. 
Beide methoden van milieubouw kan men ook combineren door aan de oostzijde 
van een gegraven vallei of plas nog enige jaren uitstuiving toe te staan. 
Fig. 59. Schematisch overzicht van de in botanisch opzicht gunstige (rechts) en ongunstige 
wijze (links) van milieubouw; w = water, h + m = hygro- + mesoserie, χ = xero-
serie. 
Schematic survey of the in botanical respect favourable (at the right) and unfavour­
able (at the left) way of habitat creation; w = water, h + m = hygro- and mesosere, 
χ = xerosere. 
6c3. De ruimtelijke planning van de milieubouw 
De plaats waar men dergelijke milieubouw ten behoeve van de hygroserie s.l. wil 
toepassen, is afhankelijk van de vegetaties die men tot ontwikkeling wil laten 
komen. Deze vegetaties hangen in de eerste plaats af van het substraat waarvan 
men uit gaat. Zo ontstaan in de kalkrijke duinen o.a. vegetaties die tot het 
Canción davallianae behoren, met overgangen naar andere vegetatietypen, o.a. 
naar die van het Galio-Koelerion. De kalkrijkste zandgronden worden in de regel 
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in de buitenduinen aangetroffen, hoewel hierop ook uitzonderingen voorkomen 
(BIJHOUWER, 1926). Een uitgraving in kalkarme duinen levert vegetaties op, die 
o.a. tot het Caricion curto-nigrae en het Ericion tetralicis behoren. De fraaiste 
vegetaties van het Littorellion alsmede zeer soortenrijke overgangen van schrale 
heide-achtige vegetaties naar het Caricion davallianae (met o.a. Carex pulicaris) 
zijn daar te verwachten, waar het zand relatief weinig kalk bevat doch niet zeer 
kalkarm is of bij ontkalkt zand en enigszins kalkrijk grondwater. Dergelijke 
milieutypen, die vaak mesotroof genoemd worden, kan men in het duindistrict 
het beste creëren aan de meer ontkalkte binnenduinrand en verder in de niet 
zeer kalkarme duinen van het waddendistrict, dus daar vooral in de buiten-
duinen. Men zie betreffende de kalkgradiënten in het duinzand verder 2a. 
Bij de keuze tussen binnenduinrand en buitenduinen dient men ook te bedenken, 
dat de milieudynamiek met betrekking tot de factor wind in het eerstgenoemde 
milieu lager is en er daar dus kans is op een versnelde successie (zie 3j l ) . Dit 
heeft ook zijn konsekwenties voor het beheer en in dergelijke milieus zal men in 
het algemeen eerder moeten gaan maaien ten behoeve van bepaalde vegetatie-
typen dan in de buitenduinen, waar in het algemeen een langzamere successie 
zal optreden. 
De plaats van milieubouw hangt ook af van de horizontale en vertikale water-
beweging. In het algemeen zullen midden in het duin grotere schommelingen in 
grondwaterstand optreden dan langs de binnenduinrand of in de duinen langs 
de zeereep. Daar minder grote schommelingen gunstig zijn voor een goede ont-
wikkeling van de hygroserie s.l., kan men dus wat dit betreft het beste in de 
laatste twee gebieden terecht. Ook heeft men daar het voordeel dat de horizontale 
waterbeweging er in het algemeen sterker is dan midden in het duin. De aan-
wezigheid van kwel is voor de milieubouw een gunstige factor, vooral wanneer 
het kwelwater kalkrijk en de zandgrond sterk ontkalkt is. 
Uit het voorgaande is het duidelijk geworden dat hydrologisch onderzoek aan 
uitgravingen vooraf moet gaan. Ideaal is het, wanneer bij de planning kan 
worden uitgegaan van een reeks waarnemingen over een langere tijdsperiode dan 
slechts één of enkele jaren. 
Verder hangt de plaats voor milieubouw af van de actuele natuurwetenschap-
pelijke en landschappelijke waarde van het betreffende gebied. Vele duingebieden 
herbergen als gevolg van de toegenomen stabilisatie zeer waardevolle milieutypen 
in de xeroserie, waarvan het niet verantwoord is om deze op te offeren aan de 
milieubouw ten behoeve van de hygroserie. Aan de milieubouw dient dan ook 
een vegetatiekundige en floristische inventarisatie vooraf te gaan. Men dient ook 
te bedenken dat uitgravingen in geomorfologisch opzicht altijd een verlies be-
tekenen, dat niet meer ongedaan gemaakt kan worden (een klein winstpunt is 
in dit verband dat tijdens de graafwerkzaamheden soms waardevolle geomorfo-
logische profielen bestudeerd kunnen worden). Overigens maakt het verschil of 
men te doen heeft met ongedwongen, dan wel met gedwongen milieubouw. In 
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het eerste geval staat het creëren van een nieuw milieu voor de hygroserie primair 
en kan de beslissing over wel of geen milieubouw op louter natuurwetenschap-
pelijke basis genomen worden. In het tweede geval moet ergens om een of andere 
reden, meestal zandwinning, een uitgraving plaats vinden, ongeacht de natuur-
wetenschappelijke waarde van het gebied. Enerzijds is het dan gewenst, vooral in 
botanisch belangrijke duingebieden, om deze uitgravingen tot een minimum 
oppervlakte te beperken opdat storingen van oecologische en landschappelijke 
aard zoveel mogelijk beperkt blijven. Anderzijds houdt het graven van een zo 
klein mogelijke oppervlakte in, dat er een diepe plas ontstaat met steile oevers 
die slecht aan het landschap is aangepast en weinig variatie aan milieutypen biedt. 
Men moet dan nagaan in hoeverre een meer of minder sterke uitbreiding van de 
uitgraving, met als gevolg dus een groter verlies aan bestaand natuurschoon, op-
weegt tegen de winst: een beter aan het landschap aangepaste vallei of ondiepe 
plas met brede, flauw hellende oevers en met veel meer variatie in milieu. 
6c4. De waarde van de hier besproken milieubouw voor andere gebieden 
De richtlijnen die hierboven in eerste instantie voor het duingebied gegeven zijn, 
kan men ook zonder meer toepassen op de milieubouw betreffende het creëren 
van vochtige valleien en ondiepe plassen in onze pleistocene zandgronden. Men 
zal daar uiteraard andere begroeiingen verkrijgen dan in het duingebied, hoewel 
de hygroserie s.l. van deze gronden vrij sterk overeenkomt met die van de kalk-
arme duinen. Door ook hier variatie in reliëf aan te brengen, zal men meer 
variatie in de vegetatie verkrijgen. Ook hier verdient het aanbeveling om grotere 
plassen flauwere oevers te geven, hoewel plaatselijk steilere oevers (vooral aan de 
oostzijde) gunstig zijn voor het ontstaan van LiMoreWon-vegetaties. 
De hydrologie van de pleistocene zandgronden kan meer of minder sterk van die 
in het duingebied verschillen. Men heeft daar, ook in de oppervlakkige lagen, 
vaak te maken met schijngrondwaterspiegels als gevolg van bodemlagen die 
moeilijk water doorlaten, o.a. leem- of oerbanken. Ook heeft men daar de moge-
lijkheid dat zich onder een plas in de loop der tijd een ondoorlatende laag vormt, 
waardoor het waterniveau gaat stijgen en onafhankelijk wordt van het grondwater 
in de omgeving. 
In diverse gevallen is het mogelijk, dat gebruik gemaakt kan worden van een 
reeds aanwezige differentiatie in grondsoort. Waar bijvoorbeeld zand en leem 
aanwezig zijn, biedt dit een gunstig uitgangspunt voor het ontstaan van gevarieer-
de begroeiingen. Men dient er dan voor te zorgen dat de voedselarmere grond-
soort (in dit geval zand) hoger ligt dan de voedselrijkere (leem) ; dit schept dan 
al een trofie-gradiënt, die in de loop der tijd nog versterkt zal worden (zie VAN 
LEEUWEN, 1966b, 1968). 
Ook kan men de richtlijnen toepassen op uitgravingen in leem- en kleigebieden, 
van welke laatste categorie vooral de kalkrijke zavelgronden (o.a. in het stroom-
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gebied van Rijn en Linge) een waardevol uitgangspunt zijn. Het verschil van 
deze gronden met zand is o.a., dat ze veel minder permeabel zijn voor water, 
waardoor zich gemakkelijk een schijngrondwaterspiegel vormt. Men is in zo'n 
geval onafhankelijk van het grondwater. De vegetaties van diverse leem- en klei-
putten komen sterk overeen met die van duinvalleien en ook daar treffen we de 
meeste variatie aan waar geleidelijke overgangen in milieu (o.a. in hoogte van het 
maaiveld) voorkomen. Niet alleen de combinatie van zand en leem, maar ook 
die van zand en klei, zoals we bijvoorbeeld aantreffen in zeer zandige stroom-
ruggen, biedt een waardevol uitgangspunt voor de milieubouw. Ook hierbij 
dient het zand hoger te liggen dan de klei en dient de overgang van zand naar 
klei zeer geleidelijk te zijn. 
6d. Het milieubeheer 
Wanneer we de natuurlijke vegetatieontwikkeling in de hygroserie s.l. bezien, 
blijken de floristisch meest waardevolle vegetatietypen in het begin van de suc-
cessie voor te komen. In een dynamisch duingebied zijn er voldoende mogelijk-
heden aanwezig voor een telkens weer opnieuw beginnen van de vegetatie-ont-
wikkeling, waardoor deze vroege successiestadia (over een groter gebied) perma-
nent aanwezig zijn. Bovendien verloopt de successie daar relatief langzaam. 
Wanneer de vorming van nieuwe secundaire duinvalleien, hetzij op natuurlijke, 
hetzij op kunstmatige wijze, tot de zeldzame gebeurtenissen is gaan behoren, is 
het gewenst om na te gaan op welke manieren we deze vroege successiestadia een 
langer leven kunnen bezorgen. Dit komt dus neer op een verhinderen of ver-
tragen van de successie of op het afbuigen daarvan in een andere, door ons ge-
wenste, richting. Hiervoor staan ons verschillende beheersmaatregelen ter be-
schikking. Essentieel voor de botanische rijkdom is het toepassen van de juiste 
beheersmaatregel op de juiste plaats en op de juiste tijd. 
6dl. De beheersmaatregelen in verband met de milieudynamiek 
De volgende beschouwing berust op een door VAN LEEUWEN (1969) opgestelde 
hypothese betreffende het effect van de verschillende beheersmaatregelen op het 
milieu. Deze hypothese werd opgesteld op basis van de bestudeerde gevolgen 
van de diverse beheersmaatregelen (inclusief bemesting) op een groot aantal 
vegetatietypen. Het nemen van deze hypothese als uitgangspunt bleek momenteel 
de beste manier om de verschillende beheersmaatregelen op een wat fundamen-
telere wijze te bespreken. Bovendien kunnen hiermee een aantal verschijnselen 
„verklaard" worden, die aanvankelijk moeilijk begrepen werden. Men kan de 
zaak niet afdoen door slechts te zeggen, dat door maaien de soorten verdwijnen 
die er niet tegen kunnen dat hun bovengrondse delen periodiek afgesneden 
worden en dat andere soorten die wel tegen deze behandeling kunnen, er wel 
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blijven groeien of zich gaan vestigen. Hoewel deze factor zeker voor een aantal 
soorten een rol zal spelen, hebben de verschillende beheersmaatregelen dieper 
liggende effecten die waarschijnlijk grotendeels berusten op de mate waarin de 
dynamiek met betrekking tot de afbraak van organisch materiaal beïnvloed wordt. 
De mate van deze afbraak wordt als een zeer belangrijke factor gezien waarvan de 
vegetatie direct afhankelijk is (zie ook 3j2d). Volgens VAN LEEUWEN komen de 
meeste beheersmaatregelen neer o p een verhoging van deze dynamiek. Deze ver-
hoging kan op twee manieren tot stand komen, namelijk via een „spade-effect" 
en via een „кар-effect" (VAN LEEUWEN, 1969; zie ook WESTHOFF C.S., 1970). Wij 
spreken van spade-effect als de bodem o p fysische en/of chemische wijze direct 
wordt beïnvloed en van een кар-effect, wanneer dit indirect gebeurt. Het spade­
effect veroorzaakt in de regel een relatief sterke toename van de milieudynamiek 
en dit effect treedt o.a. o p bij uitgraven, spitten, afplaggen, enz. Bij het kap-effect 
is de verhoging van de dynamiek relatief gering. Hierbij gaat het om handel ingen 
zoals maaien en kappen, waarbij de bodem in meer of minder sterke mate van 
de vegetatie ontdaan wordt. Beide effecten spelen gezamenlijk een rol bij be­
treding en beweiding. 
De maatregelen die voor het beheer van de hygroserie s.l. in aanmerking komen, 
zijn afplaggen, beweiding, maaien en niets doen. Incidenteel kunnen ook be­
treding en kappen een rol spelen. Betreffende het maaien wordt opgemerkt, dat 
deze maatregel altijd gepaard moet gaan met afvoeren van het maaisel. We zullen 
ons eerst beperken tot de drie eerstgenoemde maatregelen. Alle drie verhinderen 
ze een verdere successie tot ruigte, struweel of bos, doch daarnaast heeft iedere 
maatregel een ander effect op het milieu. O p grond van hetgeen hiervoor is ver­
meld zal elk der drie maatregelen resulteren in een verschillende mate van milieu­
dynamiek. Bij afplaggen is deze het grootst, en bij maaien het kleinst. Welke 
beheersmaatregel we o p een bepaalde plaats toepassen hangt af van de plante-
soorten en vegetatietypen die we daarmee beogen te behouden of te verkrijgen. 
Volgens de hypothese van VAN LEEUWEN (1966a) vereist iedere plantesoort, en dus 
ook iedere plantengemeenschap, een bepaalde mate aan milieudynamiek. Wan­
neer nu een bepaald milieu al van nature een relatief hoge mate aan dynamiek 
bezit ten opzichte van de dynamiek die bepaalde gewenste plantesoorten en 
vegetatietypen behoeven, bijvoorbeeld omdat de bodem zeer kalkrijk is of omdat 
er periodieke inundaties plaats vinden (of dat beide factoren een rol spelen zoals 
langs het Grote Vogelmeer), dient men die beheersmaatregel toe te passen welke 
deze dynamiek zo weinig mogelijk verhoogt of zelfs verlaagt. Van de drie maat­
regelen is dit het maaien. I n drogere, zuurdere, kalkarmere omstandigheden, die 
zich o.a. voordoen in vroongronden aan de b innenduinrand, mag men van nature 
een lagere milieudynamiek verwachten. Door hier juist te beweiden wordt net 
die graad van milieudynamiek bereikt die nodig is om bepaalde plantesoorten, 
waaronder Spiranthes spiralis, te laten groeien. Maaien zou hier te weinig dyna­
miek opleveren (en zou wellicht ook tot een te sterke verschraling le iden). Het 
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afplaggen, evenals dieper uitgraven, komt in aanmerking wanneer de milieu-
dynamiek ten behoeve van bepaalde plantesoorten en vegetatietypen sterk ver-
hoogd moet worden. 
Deze beschouwingen worden gestaafd door allerlei waarnemingen. Zo kan een-
zelfde soort in verschillende milieu's anders reageren op dezelfde beheersmaat-
regel. Zo zijn er milieu's (o.a. bepaalde heidevegetaties) waar de soort Linum 
catharticum uitsluitend kan groeien bij de beheersmaatregel afplaggen. Op andere 
plaatsen (zoals in blauwgraslanden) kan de soort slechts groeien bij gratie van 
het maaien, terwijl elders (in drogere schraallanden) Linum juist beweiding of 
betreding vereist. 
De mate van milieudynamiek hangt samen met de voedselrijkdom. Een sterke 
afbraak van organisch materiaal betekent immers dat er veel mineralen vrij 
komen. Nu is kalkrijk duinzand een van nature voedselarm substraat, dat alleen 
maar voedselrijk is, wanneer daarin veel organisch materiaal tot ontleding komt 
(aanvoer van anorganische meststoffen wordt hierbij buiten beschouwing gelaten). 
Maaien, dus afvoer van organisch materiaal, zal derhalve op deze grond resulteren 
in een sterke verlaging van de voedselrijkdom en van de milieudynamiek. Hier 
zal dus de dynamiek bij maaien lager zijn dan bij de maatregel „niets doen". 
Het effect is tegengesteld aan hetgeen we mogen verwachten bij sterk humeuze, 
zure voedselarme gronden. Bij niets doen ontstaat hier ophoping van organisch 
materiaal, waarvan de afbraak gering is. Door te maaien wordt de bodem perio-
diek aan de weersinvloeden blootgesteld, waardoor de dynamiek vergroot wordt 
en de productie van de vegetatie toeneemt. Bij de toepassing van bepaalde be-
heersmaatregelen is het dus belangrijk te weten wat er in het uitgangsmilieu met 
het organisch materiaal gebeurt. In relatief droge (d.w.z. boven de invloed van 
de wisselende waterstanden gelegen), zure en voedselarme situaties zal toename 
van het organische materiaal de milieudynamiek verlagen, terwijl het in relatief 
natte (d.w.z. beïnvloed door wisselende waterstanden) basische en voedselrijke 
omstandigheden de dynamiek zal verhogen. 
In verband met de voedselrijkdom wordt opgemerkt, dat maaien beter geschikt 
is dan beweiden om snel een verschraling te bereiken. Beweiden houdt naast 
afvoer (d.m.v. vraat) ook aanvoer (d.m.v. mest) in, terwijl maaien alleen met 
afvoer gepaard gaat (zie fig. 60). Behalve de hiervoor genoemde zijn er nog meer 
verschillen tussen maaien en beweiden; o.a. geschiedt begrazing in hoge mate 
selectief ten aanzien van de plantesoorten: de ene soort wordt meer afgevreten 
dan de andere soort (zie o.a. CRISP C.S., 1964) ; NATURE CONSERVANCY, 1970). 
Verder kunnen bij de verschillende beheersmaatregelen de effecten op korte ter-
mijn verschillend zijn van die op langere termijn. Verandering in beheer blijkt 
vaak met een verhoging van de vegetatieproductie gepaard te gaan, dus met een 
verhoogde milieudynamiek. Ook bij het voor de eerste maal toepassen van de 
maatregel maaien in kalkrijke duinvalleien doet zich dit voor, zoals uit de experi-
menten bleek. Dit wordt verklaard door een plotseling snellere omzetting van 
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opgehoopt organisch materiaal ten gevolge van het ontbloten van de bodem. 
Naast een grotere productie van de vegetatie komt dit ook vaak tot uitdrukking 
in het verschijnen van soorten als Cirsium arvense, C. vulgare, Urtica dioica en 
Eupatorium cannabinum. Dit is hetzelfde effect als zich bij kaalkap in een bos 
voordoet. Na verloop van tijd ontstaat een evenwichtstoestand, waarin de voedsel-
rijkdom van de bodem, de mate van dynamiek en de hoeveelheid afgevoerd 
organisch materiaal (bij maaien) met elkaar in evenwicht zijn. Dit is het effect 
op langere termijn waarom het uiteindelijk begonnen is. 
Waarschijnlijk hebben maaien en beweiden in kalkrijke duinen nóg een gunstig 
effect. Ten gevolge van deze beheersmaatregel blijft de vegetatie laag, waardoor 
de hoeveelheid nuttige neerslag er hoger zal zijn dan in ruig begroeide delen 
die niet gemaaid of beweid worden. Door deze hogere nuttige neerslag zal het 
uitlogingsproces er waarschijnlijk sneller verlopen, waardoor we mogen verwach-
ten dat ook hierdoor de milieudynamiek sneller zal verminderen dan zonder deze 
maatregelen het geval zou zijn. 
Uit het bovenstaande zal het duidelijk zijn, dat het beheer dus niet betekent dat 
de vroege successiestadia zonder meer behouden worden en alleen de successie 
tot ruigte, struweel of bos tegengegaan wordt. Onder invloed van het beheer 
gaan deze vroege stadia wel in meer of mindere mate veranderen (er ontwikkelt 
zich dus een plagioserie), maar in een door ons gewenste richting. Dit kan leiden 
tot waardevoller vegetatietypen dan waarvan oorspronkelijk uitgegaan werd. 
6d2. De beheersmaatregelen in verband met hun toepassing in duinvallei-
vegetaties 
In fig. 60 (analoog aan de fig. in VAN LEEUWEN 1966b en 1969) zijn de beheers-
maatregelen, die voor het beheer van duinvalleivegetaties in aanmerking komen, 
schematisch aangegeven. Daaronder zijn de in natuurwetenschappelijk opzicht 
belangrijkste in duinvalleien voorkomende syntaxa vermeld die van de verschil-
lende maatregelen afhankelijk zijn. Diverse syntaxa zijn hier weggelaten, o.a. die 
der hydrofytenvegetaties, de Littorelletea en de Phragmitetea. In de figuur geeft 
de hoogte van het maaiveld in grote lijnen aan of de betreffende maatregelen 
voornamelijk in de hygroserie, in de mesoserie of in beide toegepast kunnen 
worden. De verschillende beheersmaatregelen zullen hierna in het kort besproken 
worden, waarbij dezelfde volgorde aangehouden wordt als in de figuur. 
Afplaggen 
Afplaggen komt vooral in aanmerking om geschikte milieu's voor pioniervege-
taties van het Nanocyperion flavescentis en van het Caricion davallianae te 
verkrijgen, wanneer deze ten gevolge van de successie verloren zijn gegaan. In de 
relatief kalkarme duinen is afplaggen ook de meest aangewezen maatregel om 
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Ï ÎT7 _ grens meso-en hygroserie 
j maaien en j nietsdoen 
ι niets doen ι 
spade-effect 
kap-effect 
afvoer van vegetatie 
afvoer van bodem 














Fig. 60. De belangrijkste syntaxa der duinvalleivegetaties in verband met de verschillende be-
heersmaatregelen. 
The most important syntaxa of the dune slack vegetations in connection with different 
management measures. 
oudere successiestadia van laatstgenoemd verbond, o.a. het Junco-Schoenetum, 
langere tijd te behouden. Deze gemeenschap blijft in deze milieu's over 't alge-
meen veel langer (veelal enige tientallen jaren) van nature in stand dan in kalk-
rijke duinvalleien en niets doen is dan het beste beheer. Op den duur treedt ook 
hier verruiging op en ontwikkeling tot vochtige duinheide. Ook overstuiving met 
zand kan plaatsvinden. Afplaggen is in dergelijke gevallen een geschikte methode 
gebleken om het Junco-Schoenetum te verjongen en deze maatregel is o.a. met 
succes toegepast in de secundaire vallei van het natuurreservaat Koegelwieck op 
Terschelling. 
Afplaggen moet dus in afwisseling met niets doen toegepast worden en heeft de 
meeste zin in het hogere deel van de hygroserie en in het lagere deel van de 
mesoserie. Over het algemeen verdient het aanbeveling om deze beheersmaatregel 
kleinschalig en temporeel gespreid toe te passen. Men dient er rekening mee te 
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houden, dat ten gevolge van het afplaggen het maaiveld lager komt te liggen en 
dat men bij een gemiddeld constant blijvend freatisch oppervlak (en zonder 
aanvoer van zand door overstuiving) met deze maatregel niet onbeperkt kan 
doorgaan. 
Betreding 
Betreding door de mens is geen beheersmaatregel, die grootschalig en op inten-
sieve wijze toegepast moet worden. Wel is gebleken, dat in duinvalleien be-
tredingsgradiënten vaak waardevolle vegetaties en plantesoorten opleveren. In 
verschillende Nederlandse en Engelse duingebieden werd waargenomen, dat in 
verruigde duinvalleien de grootste botanische rijkdom werd waargenomen op 
plaatsen waar meer of minder betreding plaats vond. Vooral wanneer het alge-
mene beheer uit niets doen bestaat, is betreding een gunstige milieufactor mits 
deze in gradiëntvorm plaats vindt (zie o.a. VAN LEEUWEN, 1966b; WESTHOFF, 
1967c). Naast betreden plaatsen moeten er dus voldoende onbetreden plaatsen 
zijn met daartussen geleidelijke overgangen. Intensieve betreding over de totale 
oppervlakte werkt ui teraard verarmend op flora en vegetatie (WESTHOFF, 1957; 
VAN DER W E R F , 1967). Ook in gemaaide duinvalleien op Voorne bleek beperkte 
betreding verrijkend te werken; in beweide gebieden heeft menselijke betreding 
ui teraard de minste invloed. 
He t ontstaan van betredingsgradiënten kan men bevorderen door bijvoorbeeld 
excursies steeds dezelfde route door een duinvallei te laten volgen. Hierdoor 
ontstaat geleidelijk een soort pad met loodrecht op het pad een betredingsgradiënt 
als gevolg van het feit dat niet alle mensen netjes op het pad blijven, maar ook 
wel eens een paar passen opzij doen. 
Beweiding 
Deze beheersmaatregel is het meest geschikt om toegepast te worden in relatief 
kalkarme en droge omstandigheden (dus in xero- en mesoserie), waar de milieu-
dynamiek van na ture relatief gering is. Momenteel vindt beweiding van duin-
gebieden vooral plaats op onze Waddenei landen (vooral Texel) en in het Delta-
gebied (o.a. o p Goeree en Schouwen in de z.g. vroongronden) . In deze duin-
gebieden beslaat de xeroserie meestal de grootste oppervlakte. O p Texel vindt 
beweiding door schapen plaats, terwijl de Oost- en Westduinen op Goeree voor-
namelijk door rundvee beweid worden. Ook beweiding door paarden komt voor, 
o.a. op Schouwen. Omtren t de specifieke invloed die elke veesoort op de vegetatie 
heeft, alsmede over de intensiteit van beweiding, zijn nog geen proefnemingen 
gedaan, doch o p basis van verrichte waarnemingen zijn beide factoren van groot 
belang. He t is zeer waarschijnlijk, dat Spiranthes spiralis o p Goeree slechts kan 
groeien dank zij een zekere begrazingsintensiteit van rundvee. Belangrijk voor 
de variatie in de vegetatie is, dat beweiding plaats vindt over grote oppervlakten 
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zodat plaatsen van meer en van minder hoge begrazingsintensiteit ontstaan. Be-
grazing van kleine oppervlakten is niet alleen praktisch moeilijk te realiseren, 
maar bovendien in het belang van de botanische rijkdom ongewenst. 
De flora en vegetatie van duingebieden waar beweiding sinds lang een intrinsieke 
milieufactor is, is het beste gewaarborgd bij continuering van deze toestand (over-
eenkomstig de eerste grondregel van het beheer, VAN LEEUWEN, 1966b). Hierbij 
moeten dezelfde diersoort en dezelfde begrazingsintensiteit gehandhaafd blijven. 
Maaien 
Maaien is het meest geschikt om in de hygroserie en in de lagere zone van de 
mesoserie toe te passen in niet te kalkarme of te voedselarme duingebieden. Ook 
wanneer de rest van de mesoserie een sterke neiging tot verruiging vertoont, kan 
daar maaien toegepast worden. In voedselrijke situaties, zoals langs guanotrofe 
duinmeren en in infiltratiegebieden, is door middel van deze maatregel als 
„tegenkoppeling" op de beste manier een zekere verschraling te bereiken. In vele 
gevallen is maaien de enige maatregel die praktisch uitvoerbaar is en in tegen-
stelling tot beweiding kan maaien ook zeer kleinschalig worden toegepast. In de 
praktijk van het natuurbeheer is maaien vooral veel toegepast in de duinvalleien 
op Voorne en deze beheersmaatregel heeft daar zeer gunstige resultaten op-
geleverd. Als maaitijd wordt daar in de regel eind augustus—oktober aangehou-
den. Bij wijze van experiment werden langs het Grote Vogelmeer sinds 1964 enige 
kleine oppervlakten in meso- en hygroserie gemaaid (in totaal niet meer dan enige 
tientallen m2's). Ofschoon deze experimenten recent begonnen zijn en een nieuwe 
even wichtstoestand nog niet is ingetreden, bleek Gentiana amarella in 1969 vrij-
wel uitsluitend en in 1970 uitsluitend op de gemaaide oppervlakte voor te komen. 
Ook in het staatsnatuurreservaat Middenduin heeft het maaien van verruigde 
duinvalleivegetaties gunstige resultaten opgeleverd. 
Daar de duinvalleivegetaties, vooral die van de hygroserie, zich pas vrij laat in 
het jaar ontwikkelen en diverse soorten pas in de nazomer tot bloei en vrucht-
zetting komen (bijvoorbeeld Parnassia palustris en Gentiana amarella), lijken de 
bovenvermelde maaltijden het meest geschikt. Bovendien worden omstreeks sep-
tember meestal de laagste grondwaterstanden bereikt, zodat ook om praktische 
redenen deze maaltijden geprefereerd worden. Over de invloed van de maaitijd 
op de vegetaties werd echter nog geen onderzoek verricht. 
Het is mogelijk, dat bepaalde milieu's (bijvoorbeeld de mesoserie van de kalkrijke 
duinen) ten gevolge van het maaien op den duur zo sterk verschraald worden, dat 
maaien overbodig wordt of met langere tussenpozen kan geschieden. 
Afwisseling van maaien en niets doen. 
Een afwisseling van maaien niets doen komt in aanmerking om bloemrijke ruigt-
kruidengemeenschappen van de Convolvuletalia sepium en van het Filipendulion 
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te behouden of te laten ontstaan. Soorten die in duinvalleien veel in deze gemeen-
schappen optreden, zijn o.a. Eupatorium cannabinum, Epilobium hirsutum, 
Thalictrum fbvum en Valeriana officinalis. Vaak treden deze gemeenschappen 
pleksgewijs op wanneer de vegetatie gaat verruigen, doch bij voortdurend niets 
doen gaan ze meestal in struweel over. Ook ontwikkelen deze gemeenschappen 
zich vaak als een zoom of sluier op de grens van lagere begroeiing en struweel. 
Hierbij aansluitend kan deze maatregel het beste plaatselijk en kleinschalig toe-
gepast worden, o.a. in smalle zones op de overgang van jaarlijks gemaaide stukken 
naar delen waar niets wordt gedaan. Men creëert hiermee geleidelijke overgangen 
tussen twee meer of minder sterk van elkaar verschillende vegetatietypen. 
De maaifrequentie kan men het beste laten afhangen van de plaatselijke situatie. 
Is de tendentie tot de vorming van ruigtkruidengemeenschappen groot (wat voor-
al bij een hoge mate van voedselrijkdom het geval zal zijn), dan kan men met 
1 χ in de 2 jaren maaien volstaan. Wanneer deze tendentie minder sterk is, kan 
men een langere tijd van niets doen nemen. Indien nodig kapt men in deze 
periode de houtopslag. Ook is het in dergelijke gevallen mogelijk om wel frequen­
ter te maaien maar het maaisel te laten liggen. Over het verschil in effect op de 
vegetatie van deze varianten in de onderhavige beheersmethode is nog geen nader 
onderzoek verricht, doch uit diverse waarnemingen blijkt duidelijk dat dit effect 
er is. Wanneer er een hoge vegetatieproductie is, heeft men een grote kans dat 
men brandnetels krijgt inplaats van bloemrijke ruigtkruiden in geval men het 
maaisel niet afvoert. Uiteraard kan men de variatie in de vegetatie verder ver­
groten door bijvoorbeeld bij het beheer de ruimtelijke volgorde te nemen van 
1 χ per jaar maaien — 1 χ in de 2 jaar maaien — 1 χ in de 4 jaar maaien — alleen 
houtopslag kappen — niets doen. 
Een afwisseling van maaien en niets doen is in bepaalde gebieden waarschijnlijk 
ook gunstig voor Orchis praetermissa. Zowel langs het Grote Vogelmeer als op 
vele plaatsen elders bleek deze soort een voorkeur te hebben voor meer of minder 
sterk verruigde vegetaties. Bij voortdurend niets doen verdwijnt de soort echter, 
meestal ten gevolge van de struweelontwikkeling of ook wel door het ontstaan 
van hoge en dichte ruigtkruidenvegetaties. 
Niets doen 
Een aantal vegetatietypen in duinvalleien, voornamelijk bossen en struwelen, 
kunnen slechts bestaan bij de maatregel niets doen. Verder kunnen diverse ge­
meenschappen die zich in bepaalde gebieden slechts bij de gratie van andere 
beheersmaatregelen kunnen handhaven, elders van nature een lange tijd in stand 
blijven, zodat hier de maatregel niets doen van toepassing is. Dit geldt bijvoor­
beeld voor het Junco-Schoenetum op diverse plaatsen op de Waddeneilanden. 
Men dient het van de vegetatieontwikkeling te laten afhangen of met niets doen 
volstaan kan worden of dat andere beheersmaatregelen wenselijk of noodzakelijk 
zijn. 
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6d3. Gewenste beheersmaatregelen in verband met de botanische rijkdom van 
de oevers van het Grote Vogelmeer 
Gezien de hoge kalkgehalten van het duinzand, de grote en vrij onregelmatige 
wisselingen in (grond) waterstand en de relatief grote voedselrijkdom mag men 
het uitgangsmilieu van de oevers langs het Grote Vogelmeer als een zeer dyna-
Kaart 10. Oevergedeelten die voor maaien in aanmerking komen. 
Map 10. Sites of the shore where mowing can be considered. 
misch milieu beschouwen, wat o.a. tot uitdrukking komt in de sterke tendentie 
tot verruiging en struweelontwikkeling (zie ook 3j2d). Uit het voorgaande volgt 
dat maaien (en afvoeren van het maaisel) hier de beste beheersmaatregel is om 
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de milieudynamiek met betrekking tot de afbraak van organisch materiaal zoveel 
mogelijk te verlagen en om een zekere verschraling te bereiken. 
Uit de vegetatiestudie kan de conclusie getrokken worden, dat maaien niet overal 
even veel zin heeft. In de meest dynamische milieu's op de steile oevers kan dit 
worden nagelaten en evenzo op de lager gelegen delen van de hygroserie (met een 
hoge inundatiefrequentie) op de minder steile oevers. Maaien heeft de meeste 
zin in die milieu's, die momenteel de minste neiging tot verandering (verruiging) 
vertonen. In de hygroserie zijn dit vooral het vegetatietype Sd en die vegetaties 
van Sm en Sh, die het meest aan Sd verwant zijn; in de mesoserie is dit vooral 
type Fh. De oevergedeelten die in de allereerste plaats voor maaien in aanmerking 
komen, zijn op kaart 10 aangegeven. In alle drie gedeelten hebben reeds klein-
schalige maaiexperimenten plaats gevonden. 
Het oevergedeelte waar in de toekomst (bij een juist beheer) waarschijnlijk de 
grootste botanische rijkdom is te verwachten, is het zuidelijke deel van de west-
oever en de daaraan aansluitende zuidwestoever. In de hygroserie maakt daar het 
type Sd een belangrijk deel van de vegetatie uit, terwijl een groot deel van Sh 
uit Sd ontstaan is. In de laatste tijd heeft Carex fiacca zich daar vrij sterk uitge-
breid, mede als gevolg van de gemiddelde lagere waterstanden, vooral in het meer 
geaccidenteerde deel dat tussen de beide gekarteerde gedeelten in ligt. Op de 
zuidwestoever bevindt zich de enige groeiplaats van Euphrasia officinalis en daar 
heeft zich in de laatste paar jaar ook Orchis praetermissa sterk uitgebreid. De 
laatste soort komt verder alleen nog bij transect VI op de oostoever voor. Deze 
soorten, alsmede de overige soortensamenstelling, duiden erop dat hier een 
gunstige vegetatieontwikkeling mogelijk is. Oecologisch zijn hiervoor goede voor-
waarden aanwezig. Er is kalkrijke kwel, waardoor de ontkalking van de lagere 
oeverdelen veel langzamer zal geschieden dan van de hogere, nooit geïnundeerde 
oeverdelen. Aldus zal er mettertijd een duidelijke gradiënt ontstaan van droog — 
kalkarm naar nat-kalkrijk, hetgeen voor rijk gevarieerde vegetatietypen een veel 
beter uitgangspunt is dan het omgekeerde, namelijk van droog — kalkrijk naar 
nat — kalkarm (zie VAN LEEUWEN, 1968). Deze laatste situatie doet zich min of 
meer voor op de oostoever, waar de laagste oeverdelen juist sterker uitlogen om-
dat hier bij inundatie inzijging van in bepaalde mate ontkalkt water optreedt 
(zie 2g). 
Verder heeft de kwel op de westoever nog een belangrijke functie, die gehand-
haafd blijft wanneer daar de lagere delen van de hygroserie niet gemaaid worden. 
De ruigere begroeiing aldaar functioneert namelijk als een zekere isolator. Bij 
inundatie is hierin de waterbeweging ten gevolge van wind en golfslag zeer gering, 
zodat hierdoor en door de afstroming van water op de westoever ten gevolge van 
kwel en regenval, het voedselrijke water van het meer zeer waarschijnlijk in sterke 
mate verhinderd wordt om de hogere delen van de hygroserie te overspoelen. 
Maaien van de lagere oeverdelen zou grotendeels opheffing van deze isolatie be-
tekenen, waardoor het voedselrijke water de hogere oeverdelen gemakkelijker zou 
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kunnen bereiken en de vegetatie nadelig zou kunnen beïnvloeden. Vroeger, toen 
de begroeiing nog schaars en laag was, was deze isolatie afwezig en werd de vege-
tatie duidelijk door het voedselrijkere water en meegevoerd aanspoelsel ongunstig 
beïnvloed. Wij zien hier dus, dat het maaien van een geringere oppervlakte (alleen 
de hogere delen van de hygroserie en de mesoserie) te prefereren is boven het 
maaien van een grotere oppervlakte. 
Ofschoon ook op de oostoever de lagere delen van de hygroserie een ruige vege-
tatie hebben, is de isolatie daar veel minder of afwezig, omdat daar inzijging in-
plaats van kwel plaats vindt en ook omdat de geïnundeerde oeverzone daar veel 
smaller is. Evenwel komen ook op de oostoever enige gedeelten voor maaien in 
aanmerking. Dit betreft allereerst een gedeelte bij transect VI waar momenteel 
de belangrijkste zeldzame soorten voorkomen, mede als gevolg van de geïsoleerde 
ligging. Niet maaien betekent zeer waarschijnlijk, dat hier o.a. Gentiana amarella, 
Orchis incarnata en Parnassio palustris binnen vrij korte tijd en Orchis praeter-
missa over wat langere tijd zullen verdwijnen. Verder komt ook een deel bij het 
reeds gemaaide p.q. 37 voor maaien in aanmerking. Beide delen op de oostoever 
kunnen eventueel met elkaar verbonden worden door ook de tussenliggende 
strook over een meer of minder grote breedte te maaien. Een verdere uitbreiding 
van het gemaaide areaal op de oostoever zal waarschijnlijk weinig winst voor de 
botanische rijkdom opleveren. 
Het verdient aanbeveling, de gemaaide oppervlakten kleinschalig te houden. 
Wanneer grotere oppervlakten gemaaid worden, zoals op de westoever, dan kan 
men het beste de grenslijn tussen wel en niet gemaaid een min of meer golvend 
of grillig verloop geven en in het gemaaide stuk kleine niet gemaaide delen uit-
sparen. Hierdoor neemt de grenslengte tussen gemaaid en ongemaaid toe, wat 
gunstig is voor de botanische rijkdom, en vermindert men de kans dat meeuwen 
er gaan pleisteren, wat immers ongunstig zou zijn in verband met de guanotrofie. 
Deze vogels zoeken voor het pleisteren bij voorkeur relatief grootschalige open 
vlakke delen op. Kleinschalige oppervlakten, met daarin afwisseling van struweel, 
zijn voor hen minder aantrekeklijk. Bij kleinschalig maaien wordt het broed-
biotoop voor de kievit daarentegen niet ongunstiger, omdat de meeuwen dan weg 
blijven. In andere duingebieden, o.a. op Voorne, waar minder grote meeuwen-
concentraties zijn, kan men in dit verband ook grootschalig maaien. 
In de gemaaide delen komen ook enige p.q.'s voor. Door deze regelmatig te 
blijven opnemen en de resultaten te vergelijken met die van verwante niet ge-
maaide p.q.'s, is de invloed van het maaien op de vegetatie op exacte wijze na 
te gaan. In verband met de studie van de natuurlijke vegetatieontwikkeling langs 
dergelijke duinpiassen (dus bij de beheersmaatregel niets doen) is het gewenst 
dat de transecten I en III buiten het gemaaide areaal blijven. 
Als maaitijd kan op grond van de huidige inzichten van de auteur de 2e helft 
van september — Ie helft van oktober aangehouden worden. Aan het maaien 
dient op vele plaatsen een eenmalige kap van struikgewas (Hippophaë en Salix 
251 
repens) vooraf te gaan. Ook verdient de beheersmaatregel „afwisseling van 
maaien en niets doen" toegepast te worden, o.a. ten behoeve van Orchis prae-
termissa. Dit kan het beste plaatselijk geschieden over een enige meters brede 
strook tussen de jaarlijks gemaaide en de altijd ongemaaide delen. 
De selectie van de te maaien oppervlakten heeft plaats gevonden op basis van de 
vegetatieontwikkeling zoals die tot en met 1968 is opgetreden. Wanneer deze 
ontwikkeling zich in latere jaren in bepaalde opzichten zou wijzigen, bijvoorbeeld 
doordat de waterstanden meer of minder sterk van de huidige gaan verschillen, 
dient het te maaien areaal daaraan aangepast te worden opdat zoveel mogelijk 
profijt van deze beheersmaatregel getrokken wordt. 
Daar de oevers van het Grote Vogelmeer nog een jong en dynamisch milieu vor-
men, is de beheersmaatregel afplaggen momenteel nog niet nodig. Mettertijd, 
wanneer het milieu verder gestabiliseerd is en daardoor bepaalde plantesoorten 
of vegetatietypen dreigen te verdwijnen, is afplaggen een geschikte maatregel om 
hiervoor nieuwe milieu's te creëren. Evenals aan het maaien dient ook aan het 
afplaggen een ruimtelijke planning vooraf te gaan om zoveel mogelijk zeker te 
zijn van de gewenste resultaten. Uit de verdere vegetatieontwikkeling, die door 
middel van de p.q.'s gevolgd wordt, is het tijdstip waarop afplaggen wenselijk 




Het onderzoek heeft betrekking op de duinvalleivegetaties die zich ontwikkeld 
hebben langs het Grote Vogelmeer, een gegraven duinpias in de Kennemerduinen 
(ten westen van Haarlem gelegen). Onder duinvalleivegetaties, ook wel vegetaties 
der hygroserie s.l. genoemd, worden hier die begroeiingen verstaan, waarvan de 
kruidlaag direct onder de invloed van het grondwater staat. Deze vegetaties zijn 
gekenmerkt door het voorkomen van freatofyten: soorten die in hun voorkomen 
in deze duinen uitsluitend of voornamelijk tot de invloedssfeer van het freatisch 
oppervlak (grondwaterniveau) beperkt zijn. De hygroserie s.l. omvat de hydro-
serie, de hygroserie s.s. en de mesoserie. 
Na een korte samenvatting van het vroegere botanische duinonderzoek wordt de 
botanische betekenis van het duingebied besproken. Ongeveer 2/3 van de in ons 
land bekende wilde plantesoorten (spermatofyten en pteridofyten) blijkt tot de 
duinflora te behoren. Speciaal wordt ingegaan op de betekenis van de vochtige 
duinvalleien. Uit geologisch en vroeger botanisch onderzoek blijkt, dat de duin-
valleivegetaties in vorige eeuwen een grote verbreiding hadden in ons gehele 
duingebied. Sinds het einde van de 18e eeuw treedt er, onafhankelijk van perio-
dieke schommelingen in de grondwaterstand, een geleidelijke verdroging op, die 
volgens de auteur in de eerste plaats geweten moet worden aan de vastlegging der 
duinen, waardoor de hoeveelheid nuttige neerslag afnam. Na het midden der 
19e eeuw is het uitdrogingsproces versneld door duinbebossingen en de duin-
waterleidingen. Daardoor is het areaal van de hygroserie s.l. sterk verminderd, 
vooral in de vastelandduinen. 
In de Kennemerduinen waren de duinvalleivegetaties nagenoeg geheel ver-
dwenen. Het ontstaan van het Grote Vogelmeer (gegraven in de jaren 1951—1955) 
gaf aan deze vegetaties weer nieuwe uitbreidingsmogelijkheden. Sinds 1956 vindt 
hier botanisch onderzoek plaats om de ontwikkelingen in flora en vegetatie te 
vervolgen. 
2. Milieu 
Na een bespreking van het specifieke duinmilieu in het algemeen, worden de 
verschillende uit- en inwendige milieufactoren met betrekking tot het meer en 
zijn oevers nader besproken. Het meer ligt in het kalkrijkste deel van het Neder-
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landse duingebied, waar relatief soortenarme Hippophaë-struwelen en dito gras-
landen van Calamagrostis epigejos het aspect bepalen. Het meer ligt op een hel-
ling van het freatisch oppervlak, waardoor er op de west- en noordoever kwel en 
op de oost- en zuidoever inzijging optreedt, hetgeen zijn konsekwenties heeft voor 
de bodemvorming. De waterstandsschommeling tussen zomer en winter bedraagt 
gemiddeld ongeveer 40 cm. Verder treden er ook fluctuaties over langere termijn 
op. Beide hangen nauw samen met fluctuaties in de nuttige neerslag. Behalve 
door een hoog kalkgehalte ( ± 4—9%) is de bodem gekenmerkt door een relatief 
hoog N- en P-gehalte, welke laatste waarschijnlijk in verband staan met de grote 
vogelrijkdom van het meer. Tenslotte wordt de hygroserie s.l. als oecosysteem 
behandeld, waarbinnen allerlei factoren met elkaar in wisselwerking staan. Als 
kenmerkend voor een systeem worden zijn ruimte-tijd-relaties beschouwd. 
3. Vegetatie 
Vegetatie (en milieu) worden benaderd door middel van het onderzoek naar 
patroon en proces. Patronen worden beschouwd als ruimtelijke relaties binnen 
de struktuur ( = de ruimtelijke verdeling van de materie of biomassa) en proces-
sen als temporele relaties binnen de dynamiek ( = het geheel aan gebeurtenissen). 
Daarnaast kunnen patronen ook betrekking hebben op ruimtelijke relaties tussen 
processen. Het onderzoek vond plaats door middel van periodieke vegetatiekar-
teringen (in 1956, 1963 en 1968), gedetailleerde populatiekarteringen en het 
analyseren van permanente kwadraten (p.q.'s). 
Na een bespreking van de methodiek en de technische uitvoering van de karte-
ringen worden op basis van de vegetatiekaarten en de gesommeerde opname tabel-
len de vegetatietypen van 1956, 1963 en 1968 besproken, alsmede de globale 
vegetatieontwikkeling. Deze laatste kan als volgt worden samengevat: 
In het water domineerden aanvankelijk СЛага-vegetaties, die vervangen werden 
door dichte begroeiingen van Elodea canadensis en E. nuttallii. Deze waren in 
1966 plotseling verdwenen, waarna С/гага-soorten weer toenamen. Op de laagste 
oeverdelen zijn uit pioniervegetaties van voornamelijk Juncus articulatus en J. 
bufonius helofytenvegetaties ontstaan, waarin aanvankelijk Eleocharis palustris 
ssp. palustris domineerde en later Phragmites communis zich sterk uitbreidde. In 
het hogere deel van de hygroserie heeft zich uit pioniervegetaties een lage vege­
tatie van Salix repens ontwikkeld, waarin de moesoorten Drepanocladus aduncus 
en Calliergonella cuspidata zich in latere jaren massaal hebben uitgebreid. In de 
mesoserie ontstonden pioniervegetaties en duinweiden van het Galio-Koelerion 
(vooral op de oostoever) en Hippophae'-stru-wélen (vooral op de westoever). 
In de laatste jaren breidde Hippophaë zich ook sterk uit in het hoogste deel van 
de hygroserie. De successie naar struweel ging gepaard met een afname van de 
soortenrijkdom. Op de meeste plaatsen in het grensgebied van hygro- en meso-
serie ontstonden aanvankelijk vegetaties rijk aan Carex fiacca, maar ten gevolge 
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van inundatie met voedselrijk water en aanspoelsel ontwikkelden zich hier ruige 
vegetaties waarin Calamagrostis epigejos, Lycopus europaeus en Mentha aquatica 
domineerden. Slechts zeer plaatselijk, waar deze zone door een lage rug van het 
meer was gescheiden, ontstonden vegetatietypen met o.a. Gentiana amarella ssp. 
uliginosa, Parnassia palustris en Orchis praetermissa. In de loop der tijd werden 
de grenzen tussen de verschillende vegetatietypen minder scherp en ontstonden 
er meer geleidelijke overgangen. 
In werkelijkheid verliep de successie veel ingewikkelder dan hierboven is ge-
schetst. Dit komt duidelijk naar voren in een successieschema, dat opgesteld werd 
door een nauwkeurige vergelijking van de vegetatiekaarten uit 1956, 1963 en 
1968. De successie is ten dele autogeen en ten dele allogeen en verloopt meestal 
progressief, hoewel ook regressieve successie werd geconstateerd. 
Betreffende het p.q.-onderzoek worden eerst de methodiek van het veldonderzoek 
en diverse uitwerkingsmethoden besproken. De ruimtelijke variatie binnen een 
reeks kwadraten kan uitgedrukt worden door het aantal soorten der p.q. (n), het 
differentiequotiënt (D8) en de zeldzaamheidswaarde (Re) ; de temporele variatie 
binnen een reeks toestanden van één p.q. door het veranderingsquotiënt (Dt) en 
de zeldzaamheidswaarde in de tijd (Rt). Op diverse formules ter berekening van 
de soortsdiversiteit en andere heterogeniteitsmaten wordt nader ingegaan. 
De belangrijkste resultaten werden verkregen uit de twee permanente transecten I 
(op de westoever) en III (op de oostoever), die loodrecht op de vegetatiezonering 
zijn gelegen. In een permanent transect kan men zowel het patroon als het proces 
en de samenhang tussen beide bestuderen. Verschillen en veranderingen in pa-
troon en proces worden door middel van een aantal grafieken uitgedrukt. In de 
hygroserie bleek er een inwendige differentiatie (een toename van de gemiddelde 
waarde van n) en een uitwendige nivellering (een daling van de gemiddelde 
waarden voor D8 en RB) te hebben plaats gevonden. Daarnaast vertoonde η ook 
fluctuaties: bij hoge waterstanden nam η af en bij lage standen toe. De vegetatie-
veranderlijkheid (zowel gebaseerd op floristische gegevens als op de bedekkings­
graad) nam sterk af en de stabiliteit van de vegetatie ten opzichte van grote 
schommelingen in de waterstand nam toe. In de mesoserie van de oostoever trad 
er zowel inwendig als uitwendig een differentiatie op (de gemiddelde waarden 
voor n, DB en Rs namen toe), terwijl ook hier de vegetatieveranderlijkheid afnam. 
Bij een ruimtelijke vergelijking van patroon en proces bleek er een negatief ver­
band te bestaan tussen de soortenrijkdom en de relatieve vegetatieveranderlijk­
heid. De laatste was positief gecorreleerd met de inundatie-index. Hoewel de 
processen in de hygroserie op west- en oostoever in grote lijnen nauw parallel 
liepen, traden er ook verschillen op, die aan de hand van een aantal geselecteerde 
p.q.'s uit beide transecten nader belicht worden. Hierbij bleek o.a., dat floristische 
gegevens tot andere resultaten kunnen leiden dan gegevens die gebaseerd zijn op 
de bedekkingswaarden. Bij deze vergelijking tussen west- en oostoever werd ook 
gebruik gemaakt van ordinaties, die van een reeks in tijd en ruimte gespreide 
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opnamen d.m.v. computerbewerking (principale componenten analyse) werden 
vervaardigd. Deze ordinaties bleken een waardevol hulpmiddel te zijn bij de 
interpretatie van patroon en proces. Hieruit bleek o.a. dat de successie in de 
hygroserie niet lineair verloopt, maar zig-zag. Deze zig-zag-successie wordt ver-
oorzaakt door fluctuaties in het milieu (waterstand), die de successie van een 
meer rechtlijnig proces doen afwijken. 
Van vele plantesoorten werden het patroon en het proces bestudeerd door middel 
van populatiekarteringen en uit de opnametabellen der transecten afgeleide 
ruimte-tijd-patronen. Op basis van deze patronen werden ruimtelijk eurytope en 
stenotope soorten (met respectievelijk een wijde en een beperkte ruimtelijke ver-
spreiding) en temporeel eurychrone en stenochrone soorten (die respectievelijk 
langdurig en kortstondig op een bpaalde plaats voorkomen) onderscheiden. 
Een bepaling van de plantenmassa in enige vegetatietypen leerde dat er een 
negatief verband is tussen vegetatiemassa en soortenrijkdom. 
De resultaten van het vegetatiekundige onderzoek worden vervolgens oecologisch 
beschouwd. Het grootste deel van de oeverzone kunnen wij als limes convergens 
of ecotone beschouwen, en een gering deel als veranderlijke („instabiele") limes 
divergens of ecocline. Het grondwater blijkt de belangrijkste factor te zijn, die 
de differentiatie in de vegetatie veroorzaakt. Een matig tot sterk reliëf blijkt in 
duinvalleien in het algemeen gunstig te zijn voor het ontstaan van soortenrijke 
begroeiingen, maar langs duinmeren is een zeer flauw talud in dit opzicht veel 
gunstiger. Als waarschijnlijk belangrijke oorzaken van de uitwendige nivellering 
in de hygroserie worden de periodieke inundaties met guanotroof water en de 
toename van de milieudynamiek met betrekking tot de afbraak van organisch 
materiaal genoemd. 
Tenslotte worden conclusies vermeld betreffende de methodiek van het successie-
onderzoek. De meest volledige informatie omtrent de successie wordt verkregen 
uit de combinatie van periodieke vegetatiekarteringen met p.q.-onderzoek. 
4. Flora 
De resultaten van de floristische inventarisaties zijn samengevat in een gerubri-
ceerde soortenlijst van alle plantesoorten (spermatofyten en pteridofyten), die 
van 1956 t/m 1968 langs en in het Grote Vogelmeer zijn aangetroffen. Bij iedere 
soort zijn o.a. aangegeven de groeivorm, hoogteklasse, sociologische groep, de 
vertikale en horizontale verspreiding in en langs het meer en voor ieder jaar de 
abundantie. Aanvankelijk nam de soortenrijkdom sterk toe, maar van 1959 tot 
1968 bleef hij, afgezien van fluctuaties, ongeveer constant. Het hoogste soorten-
aantal (176) werd bereikt in 1961; het totaal aantal soorten dat er van 1956 
t/m 1968 werd waargenomen bedraagt 272, waarvan 108 soorten freatofyten. 
Van de groeivormen, hoogteklassen en sociologische groepen werden per jaar 
spectra berekend, zowel voor alle soorten als alleen voor de algemene soorten. Uit 
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de betreffende grafieken zijn duidelijke tendenties betreffende toe- en afname 
van groepen af te lezen, die corresponderen met de tendenties in de vegetatie-
successie. 
De generische coëfficiënt van Jaccard nam, behoudens fluctuaties, in de loop 
van de tijd duidelijk af. Op de oorzaak daarvan wordt nader ingegaan op basis 
van de hypothese, dat iedere plantesoort voor een goede ontwikkeling een be-
paalde graad van milieudynamiek vereist, welke graad voor de diverse soorten 
verschillend is. 
Na een bespreking van de afstanden van de dichtstbijzijnde groeiplaatsen van 
plantesoorten tot het Grote Vogelmeer in verband met de disseminatie en acces-
sibiliteit, en een aantal oecologische en systematische notities over diverse soorten, 
wordt ingegaan op het optimale milieu van plantesoorten. Gewoonlijk wordt in 
de fysiologie en oecologie met „optimum" die situatie aangeduid waarin een 
soort zijn grootste productie aan biomassa bereikt. Daar bij het natuurbeheer 
niet de productie belangrijk is, maar de duurzaamheid van milieu's en het voort-
bestaan van soorten, kunnen we hier onder een „optimaal" milieu van een soort 
beter het milieu verstaan waarin het voortbestaan van deze soort het beste ver-
zekerd is. Dat is een milieu waarin een soort langdurig en in relatief vrij veel 
exemplaren voorkomt. Een milieu waarin een soort zeer abundant en weelderig, 
doch relatief kortstondig groeit, wordt „maximaal" genoemd. In een „minimaal" 
milieu komt een soort meer of minder langdurig slechts in zeer weinige, meestal 
klein blijvende exemplaren voor. 
5. Vergelijking van flora en vegetatie langs het Grote Vogelmeer met die van 
andere duinvalleien en -meren 
De vegetatieontwikkeling langs het Grote Vogelmeer verliep in grote lijnen paral-
lel aan die welke langs en in andere gegraven meren en valleien in de kalkrijke 
duinen plaats vond, doch wijkt in diverse opzichten af van de successie die van 
het Waddendistrict (kalkarme duinen) beschreven is. Op de oorzaken waardoor 
langs het Grote Vogelmeer geen Junco-Schoenetum ontstaan is, wordt nader in-
gegaan. 
Een floristische vergelijking van het Grote Vogelmeer met enige andere recent 
ontstane uitgravingen toonde aan, dat ondiepe valleien, die het meest een na-
tuurlijke secundaire duinvallei benaderen, de beste mogelijkheden boden voor 
een goede ontwikkeling van de hygroserie s.l. en dat betrekkelijk diepe duinmeren 
met smalle oevers daarvoor zeer ongunstig zijn. Het Grote Vogelmeer neemt in 
dit opzicht een intermediaire positie in. 
Opvallend was, dat verschillende soorten in de Kennemerduinen pas later in de 
successie verschenen en daar ook op gemiddeld drogere standplaatsen voor-
kwamen dan bijvoorbeeld op Voorne of Terschelling. Verband wordt gelegd met 
verschillen in kalkgehalte en daarmee waarschijnlijk samenhangende verschillen 
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in de dynamiek met betrekking tot de afbraak van organisch materiaal. Het hoge 
kalkgehalte is er waarschijnlijk mede de oorzaak van dat er langs het Grote Vogel-
meer minder soortenrijke duinvalleivegetaties zijn ontstaan dan op Voorne en op 
de Waddeneilanden. Vergeleken met de Lekwater-infiltratiegebieden bieden de 
duinvalleien en duinmeren die onder invloed van het natuurlijke, niet veront-
reinigde grondwater staan, veel betere mogelijkheden voor de ontwikkeling van 
duinvalleivegetaties. 
6. Richtlijnen voor milieubouw en -beheer ten behoeve van duinvalleivegetaties 
Daar de nabijheid van het grondwater en regelmatige grondwaterschommelingen 
noodzakelijk zijn voor goed ontwikkelde duinvalleivegetaties, wordt het zeer wen-
selijk geacht om in duingebieden waar nog geen verandering in waterregiem 
(door de mens) heeft plaats gevonden, deze toestand te continueren. Waar wel 
een verandering in dit opzicht heeft plaats gevonden, dient men te streven naar 
een stabilisatie van de tegenwoordige toestand of naar een zeer geleidelijke ver-
hoging van het grondwaterniveau. Er wordt op gewezen, dat een minder geleide-
lijke grondwaterverhoging zonder ingrijpende beheersmaatregelen (bijvoorbeeld 
afplaggen en maaien) een nivellerend effect zal hebben en ongunstig is voor het 
ontstaan van duinvalleivegetaties. Betreffende de infiltratie van duingebieden met 
water van elders worden een aantal voorwaarden genoemd waardoor de ongun-
stige neveneffecten voor de duinvalleivegetaties zoveel mogelijk beperkt kunnen 
worden. 
Behalve door middel van verandering van wateiTegiem is milieubouw ook moge-
lijk door gecontroleerde uitstuiving en door uitgraven tot nabij het freatisch 
oppervlak. Uitstuiving heeft voordelen boven de laatste manier. Om door middel 
van uitgraven een zo gunstig mogelijk milieu voor duinvalleivegetaties te schep 
pen, dient men een aantal voorwaarden in acht te nemen. Zo is een ondiepe vallei 
gunstiger dan een meer. Creëert men dit laatste, dan dienen de oevers een flauwer 
talud te hebben naarmate de wateroppervlakte groter is. Op de afgegraven opper-
vlakte dient men geen humus en dode plantedelen te deponeren. Daarnaast wor-
den er nog meer punten genoemd. De plaats van de milieubouw is zeer belang-
rijk, omdat het in eerste instantie van de bodem en verder ook van de water-
beweging afhangt welke vegetaties men zal verkrijgen. In verband met de plaats 
speelt ook de actuele betekenis van de duinvegetaties der xeroserie een rol. De 
gegeven richtlijnen voor de milieubouw kan men ook op andere gebieden toe-
passen, speciaal op onze pleistocene zandgronden alsmede op leem- en zavel-
gronden. 
Het milieubeheer dient om de vegetatieontwikkeling in een vanuit natuur-
beschermingsoogpunt zo gunstig mogelijke richting bij te sturen. Het effect van 
de diverse beheersmaatregelen wordt besproken in het kader van de dynamiek 
met betrekking tot de afbraak van organisch materiaal. Op grond hiervan wordt 
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de conclusie getrokken, dat in kalkrijke duinvalleien, waar de hygroserie een 
belangrijke plaats inneemt, maaien (en afvoeren van het maaisel) de voorkeur 
verdient, terwijl in gemiddeld drogere en vrij sterk ontkalkte duinen, waar de 
mesoserie een belangrijke plaats inneemt, beweiding het beste is. Op plaatsen, 
waar waardevolle vegetatietypen uit zichzelf langere tijd stand houden, dient in-
grijpen te worden nagelaten. Ten behoeve van bloemrijke ruigtkruidengemeen-
schappen is een afwisseling van maaien en niets doen het meest geschikt. Afplag-
gen komt in aanmerking voor het creëren van geschikte milieu's voor bepaalde 
pioniervegetaties. Een zekere mate van menselijke betreding (in gradiëntvorm) is 
gunstig voor de botanische rijkdom. 
Tenslotte wordt het wenselijk geachte beheer van de oevers van het Grote Vogel-
meer besproken. Maaien is hier de meest geschikte beheersmaatregel. Op basis 
van deze vegetatiestudie konden de plaatsen worden aangegeven waar het maaien 
het meeste effect zal hebben. In de toekomst komt ook kleinschalig afplaggen 
in aanmerking. 
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Pattern and process in dune slack vegetations along an excavated 
lake in the Kennemer dunes (the Netherlands) 
Summary 
1. Introduction 
This study is concerned with the dune slack vegetations developed along the Grote 
Vogelmeer (Large Bird Lake), an excavated lake in the Kennemer dunes (situated 
west of Haarlem). Dune slack vegetations, also called vegetations of the dune 
hygrosere s.l., are defined as vegetations in which the herb layer is directly 
influenced by the ground water. They are characterized by phreatophytes, i.e. 
species which are in these dunes in their occurrence exclusively or mainly limited 
to the sphere of influence of the phreatic surface (level of the ground water). The 
hygrosere s.l. includes the hydrosere, the hygrosere s.s. (wet slack) and the 
mesosere (dry slack). 
After a short summary of previous botanical dune studies the botanical impor-
tance of the Dutch coastel dune area is dicussed. About two thirds of the native 
vascular plant species known in our country occur in the coastel dunes. The 
special importance of the dune slacks is discussed. In former centuries dune slack 
vegetations were widely spread over the whole Dutch coastel area. Since the end 
of the 18th century a gradual desiccation occurred. This process is thought to 
be independent of periodic fluctuations in the level of the ground water and to 
be mainly caused by dune stabilization, which made the effective precipitation 
decrease. After 1850 the process of desiccation was accelerated by afforestation 
and water extraction. As a result the area of the hygrosere s.l. considerably 
reduced, especially in the mainland dunes. In the Kennemer dunes the dune 
slack vegetations have nearly disappeared. By the creation of the Grote Vogelmeer, 
in the years 1951—1955, a re-establishment of these communities has been made 
possible. Since 1956 a botanical research is carried out here, to follow this 
development. 
2. Habitat 
After dealing with general features of the specific dune environment, the author 
discusses several external and internal habitat factors regarding the lake and its 
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shores. The lake is situated in the most calcareous Dutch dune area in which 
Hippophaë scrubs and Calamagrostis epigejos grass-lands dominate. The lake is 
situated on a slope of the phreatic surface; consequently on the western and 
northern shores seepage and on the eastern and southern shores infiltration occurs. 
These factors influence soil formation. The mean difference between winter and 
summer water-level is about 40 cm; fluctuations over longer periods also occur. 
Both are closely connected with fluctuations in the effective precipitation. Besides 
a high lime content ( ± 4—9%) a relatively high amount of nitrogen and phos-
phorus is found, probably from excrements of birds, which are very abundant 
here. Finally the hygrosere s.l. is discussed as an ecosystem in which many kinds 
of factors interact. A system is considered to be characterised by its space-time 
relationships. 
3. Vegetation 
Vegetation (and habitat) are approached by means of the study of their patterns 
and processes. Patterns are considered as spatial relations within the structure 
( = spatial distribution of matter) and processes as temporal relations within the 
dynamics ( = events as a whole). Patterns may also cover spatial relations between 
processes. The investigation involved successive vegetation mapping (in 1956, 
1963 and in 1968), detailed mapping of species populations and analysing per-
manent quadrats (p.q.'s). 
The method and the technical realization of mapping are discussed. The com-
munities occurring in 1956, 1963 and of 1968 as well as the overall vegetation 
development are dealt with on the basis of vegetation maps and tabulated 
„relevés" ( = sample plot records after the Braun-Blanquet method). The succes-
sion can be summarized as follows: 
Originally Chara communities were dominant in the water. They were replaced 
by a dense vegetation of Elodea canadensis and E. nuttallii. The two latter species 
suddenly disappeared in 1966, after which Chara species increased again. On the 
lowest parts of the shores pioneer vegetations of mainly Juncus articulatus and 
J. bufonius occurred, which were succeeded by helophyte communities in which 
Eleocharis palustris ssp. palustris dominated first, but later on Phragmites com-
munis expanded considerably. In the higher part of the hygrosere zonation 
pioneer vegetations were succeeded by a low Salix repens vegetation in which the 
moss species Drepanocladus aduncus and Calliergonella cuspidata became abun-
dant in later years. In the mesosere pioneer vegetations and dune grass-lands of 
the Galio-Koelerion developed (especially on the eastern shore) and Hippophaë 
scrubs (especially on the western shore). In the last few years Hippophaë also 
expanded in the highest part of the hygrosere. The succession to scrub coincided 
with a decrease in number of species. Communities rich in Carex fiacca originally 
developed in most parts of the transitional zone between hygro- and mesosere 
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but, due to flooding by water rich in nutrients and organic matter, tall forb 
thickets developed in which Calamagrostis epigejos, Lycopus europaeus and 
Mentha aquatica dominated. Only locally, just where this zone was separatea 
from the lake by a low ridge, communities arose including Gentiana amarella 
ssp. uliginosa, Parnassio palustris and Orchis praetermissa. In the course of time 
borderlines between the different communities faded and more gradual transi­
tions developed. 
Actually, the course of succession is more complicated as is shown in a succession 
scheme drawn up after careful comparison of the vegetation maps of 1956, 
1963 and 1968. The succession is partly autogenic, partly allogenic, and in most 
cases progressive. Regressive succession was also found in some cases. 
With regard to the p.q.-study the methods of analysis and synthesis are discussed 
first of all. Spatial variation within a series of quadrats can be expressed by the 
number of species per p.q. (η), the difference quotient (DB) and the rarity value 
(R8), and the temporal variation within a series of states of one p.q. by the 
change quotient (Dt) and the rarity value in time (Rt). Several formulae for 
calculating the diversity of species and other heterogeneity measures are discussed. 
The most important results were obtained from the two permanent transects, 
No. I (on the western shore) and No. I l l (on the eastern shore), running across 
the vegetation zonation. In a permanent transect both pattern and process as 
well as their interrelations can be studied. Differences and changes in pattern and 
process are illustrated in a number of graphs. In the hygrosere an internal 
differentiation (an increase in the mean value of n) and an external levelling 




) took place. The value of η 
also showed fluctuations: at high water levels η decreased and at low water levels 
it increased. The vegetation changeability (based on floristic date as well as on 
coverage data) decreased considerably and the resistance of the vegetation to 
large fluctuations in the waterlevel increased. In the mesosere of the eastern 
shore an internal as well as an external differentiation was found (i.e. the mean 
values for n, D
e
 and R3 increased). At the same time the vegetation changeability 
decreased here. A negative correlation between species diversity and the relative 
vegetation changeability could be observed. The latter was correlated positively 
with the flooding index. Although the processes of development in the hygrosere 
on the western and eastern shore are similar, differences could be found, which 
can be illustrated with the data of some selected p.q.'s from both transects. It 
appeared that floristic data may produce other results then coverage data. The 
western and the eastern shore were also compared with the help of ordination 
models, based on a principal components analysis of a series of vegetation analyses 
from different p.q.'s and per p.q. from different years. They proved to be helpful 
in the interpretation of pattern and process. It has been found that succession 
in the hygrosere does not proceed linear, but in a zig-zag manner. This zig-zag 
succession is caused by fluctuations in the habitat (especially the water-level). 
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The pattern and process of many plant species were studied by means of popula-
tion mapping as well as from space-time patterns derived from tabulated vegeta-
tion records taken from the transects. A distinction between eurytopic and 
stenotopic species could be based on the differences in the spatial amplitudes. 
Similary eurychronic and stenochronic species could be distinguished. 
A negative correlation between biomass and species diversity could be shown. 
The results of the vegetation study have been interpreted ecologically. The larger 
part of the shore habitat can be regarded as a limes convergens or ecotone, and 
a smaller part as a changeable (unstable) limes divergens or ecocline. The ground 
water proves to be the main factor causing differentiation in the vegetation. 
Generally, in dune slacks a moderate to pronounced relief proves to favour the 
development of species rich communities; however along dune lakes a very slight 
slope is more favourable in this respect. The periodical flooding by guanotrophic 
water and the increase of environmental dynamics involving the decay of organic 
matter, seem to be important factors in the cause of external levelling down in 
the hygrosere. 
Finally some conclusions are given regarding the method of succession study. 
The most complete information on succession is obtained from a combination of 
successive vegetation mapping and periodical investigation of p.q.'s. 
4. Flora 
The results of floristic inventories are summarized in a differentiated list of all 
vascular plant species observed in the period 1956—1968 along and in the Grote 
Vogelmeer. Details are given for each species including growth form, height class, 
syntaxonomical group, vertical and horizontal distribution in and along the lake, 
and from year to year the abundance. In the first years the number of species 
increased, but it remained nearly constant, apart from slight fluctuations, from 
1959 to 1968. The highest number of species (176) was observed in 1961; the 
total number of species observed from 1956 to 1968 was 272, of which 108 species 
were phreatophytes. Spectra per year were calculated for growth forms, height 
classes and syntaxonomical groups. This was done for all species as well as for 
the common species only. Obvious tendencies of increase and decrease of certain 
groups can be noted from the relevant graphs. These tendencies are connected 
with those in the vegetation succession. On the whole the generic coefficient of 
Jaccard decreased over the period. The possible cause of this decrease is explained 
with the hypothesis that each plant species needs a certain degree of environ-
mental dynamics for a good development. This degree varies from species to 
species. 
The distances from the Grote Vogelmeer to the nearest localities of plant species 
are discussed in connection with dispersal and accessibility. Ecological and syste-
matical notes on various species are given. The optimal habitat of plant species 
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is considered. In connexion with nature management the habitat where a species 
has its highest production of biomass, is not important because mostly such a 
habitat is of a short duration. Instead of calling this the optimal habitat (as is 
mostly done) one may better call a habitat optimal where a species grows with 
lather many individuals but more or less permanently. 
5. Comparison of flora and vegetation along the Grote Vogelmeer with that 
of other dune slacks and dune lakes 
The vegetation development along the Grote Vogelmeer runs roughly parallel 
with those along and in other excavated lakes and slacks in the calcareous dunes; 
and it deviates in various aspects from the succession as described for the Wadden 
district (dunes poor in lime). The reasons why no Junco-Schoenetum did arise 
along the Grote Vogelmeer, are discussed. 
A floristic comparison of the Grote Vogelmeer with some other recent excavations 
showed that shallow slacks — approximating a natural secondary dune slack — 
offered the best conditions for good development of the hygrosere s.l. whilst rather 
deep dune lakes with narrow shores are very unfavourable to it. The Grote 
Vogelmeer falls halfway between these two extremes. 
It was striking that various species in the Kennemer dunes established later in 
the succession and occurred on sites that were drier on the average than at 
Voorne or on the island of Terschelling, for example. A relation is supposed 
with differences in lime content and differences in the dynamics involving the 
decay of organic matter which are probably connected. The high lime content 
probably contributes to the development of dune slack vegetations along the 
Grote Vogelmeer that are poorer in species than similar ones arising at Voorne 
or on the Westfrisian islands. Compared with the river-water infiltration areas, 
these slacks and dune lakes influenced by unpolluted ground water offer better 
conditions for the development of dune slack vegetations. 
6. Guidelines for creation and management of habitats for dune slack 
vegetations 
As the proximity of the ground water алгі regular fluctuations in the ground 
water-level are essential to well developed dune slack vegetations, it is desirable 
to maintain the situation in those dune areas in which no change in water 
regimen (by man) has taken place. Wherever a change in this respect has 
actually taken place, the aim should be to stabilize the present situation or 
rather to bring the ground water level nearer to the surface gradually. It is 
pointed out, that a rapid rise in the water-level without management (e.g. cutting 
sods and mowing) will have a levelling down effect and does not facilitate the 
development of dune slack vegetations. Concerning the infiltration of dune areas 
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with water from elsewhere, several ways of restricting unfavourable side effects 
on dune slack vegetations are mentioned. 
Other than by changing the water regimen, habitat creation is possible by con-
trolled blowing out and by digging out down to the phreatic surface. Blowing 
out is preferred. For the creation of a habitat favourable for dune slack vegeta-
tions by excavation several conditions must be fulfilled. A shallow slack is more 
favourable than a lake. If a lake is dug out, its shores must have a more gradual 
slope appropriate to its larger area. No humus and dead vegetable remnants 
should be left on the surface after digging out. Other points are mentioned. The 
site of habitat creation is very important because what communities are obtained 
will depend mainly on the soil quality and furthermore on the water movement. 
The present importance of the dune communities of the xerosere has also to be 
considered before choosing the location. The guidelines given for habitat creation 
can also be followed in other areas, especially on our pleistocene sandy soil as 
well as on loamy ground and on sandy clay. 
The purpose of habitat management is to get a favourable vegetation develop-
ment (from the point of vieuw of nature conservation). The effect of several 
management measures is discussed regarding the dynamics involving the decay 
of organic matter. The conclusion is drawn that in calcareous dune slacks in 
which the hygrosere is predominant, mowing subsequent removal of mown matter 
is to be preferred, and that extensive grazing is best in drier dunes poorer in 
lime and with an important mesosere. In those areas in which valuable communi-
ties can subsist over a longer period interference should be omitted. An alter-
nation of mowing and non-interference may be preferred to favour communities 
with a rapid and large production of richly flowering high forbs. Cutting sods 
may be considered for the creation of a suitable habitat for special pioneer 
communities. A certain degree of treading by man (in gradient form) is 
favourable for botanical diversity. 
Finally it is discussed which management of the shores of the Grote Vogelmeer 
is desirable. Here mowing is the best management. On the base of this vegetation 
study the sites have been indicated where mowing will be most effective. In the 
future cutting sods on a small scale can also be considered. 
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Struktur und Dynamik in Dünentalvegetationen entlang eines See-
aushubs in den Kennemerduinen (die Niederlande) 
Zusammenfassung 
Diese Veröffentlichung beinhaltet die Untersuchung der Struktur und Dynamik 
(engl, „pattern and process") in Vegetationen von Dünentälern, die sich entlang 
eines ausgehobenen (von 1951 bis 1955) Sees in den Kennemerduinen westlich von 
Haarlem entwickelt haben. Botanisch erforscht wurden sie von 1956 bis 
einschliesslich 1968. Die Beobachtung der Vegetationssukzession geschah mit 
Hilfe von periodischen Kartierungen (1956, 1963 und 1968) und Dauerquadraten. 
Die Kombination eben dieser beiden Methoden vermochte den besten Einblick 
in die Sukzession zu geben. 
In der Hygroserie entwickelten sich auf den tiefst gelegenen Uferregionen aus 
Pioniergesellschaften mit vorwiegend Juncus articulatus und J. bufonius Helo-
phytengesellschaften mit hauptsächlich Eleocharis palustris und Phragmites com-
munis, und auf den höher gelegenen Teilen traten niedere Salix repens-Bestände 
auf, in denen sich später Drepanocladus aduncus und Calliergonella cuspidata 
stark ausbreiteten. In der Mesoserie kamen Pioniervegetationen und Dünen-
rasen des Galio-Koelerion nebst Sanddorngestrüppen auf. Der Vergleich der auf-
einanderfolgenden Vegetationskartierungen lieferte ein Sukzessionsschema. Ein 
komplizierter Verlauf der Gesamtsukzession ergab sich: Neben fortschreitender 
Sukzession kam auch rücklaufende Sukzession vor. 
Mit hilfe zweier Dauertransekte konnten sowohl Struktur als auch Dynamik 
nebst ihrer gegenseitigen Beziehungen erforscht werden. Bei einem räumlichen 
Vergleich zeigte sich ein negativer Zusammenhang zwischen dem Artenreichtum 
und der relativen Standortsveränderlichkeit. Letztere fand eine positive Bindung 
zum Überschwemmungsindex. Im Lauf der Zeit nahm die Veränderlichkeit der 
Vegetation ab und ihre Stabilität zu. Aus Ordinationsmodellen zu ersehen, hatte 
kein linearer sondern ein Zickzackverlauf stattgefunden. 
„Pattern and process" von vielen Pflanzenarten wurden beobachtet mit Hilfe 
von Vegetationskartierungen und aus Transektaufnahmen abgeleiteten Raum-
Zeit-Strukturbildern. 
Der gröszte Teil der Uferzone kann als „Limes convergens" oder „Ecotone" gelten 
und ein kleiner Teil als veränderlicher (instabiler) „Limes divergens" oder 
„Ecocline". Nebst dem Grundwasser, als dem bedeutendsten differenzierenden 
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Standortsfaktor, schien auch das Uferrelief einen grossen Einfluss auf die 
Vegetationsentwicklung auszuüben. 
Die Ergebnisse der floristischen Bestandsaufnahmen sind in einer spaltenunter-
teilten Artenliste zusammengefasst worden. In den mehrfach jährlich berechneten 
Spektra traten im Lauf der Jahre deutliche Veränderungen auf. Der generische 
Koeffizient von Jaccard nahm allmählich ab. Hierfür wird eine mögliche Er-
klärung abgegeben. 
Die Vegetationsentwicklung entlang des „Grote Vogelmeer" wird verglichen mit 
der von anderen Tälchen und Seen des niederländischen Dünengebiets. 
Es folgen zum Schluss einige Richtlinien für Instandhaltung und Wartung der 
Standorte der Dünentalgesellschaften. Weil die niederländischen Dünen fest-
liegen und grossenteils durch Wasserentzug ausgetrocknet sind, ist nun das 
Weiterleben der Dünentalvegetationen abhängig geworden von der menschlichen 
Pflege. 
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Statique et dynamique de la végétation des dépressions 
dunières le long d'un lac artificiel creusé, dans les dunes dites 
„Kennemerduinen" (les Pays-Bas) 
Abrégé 
La présente publication a trait à des recherches faites de 1956 à 1968 par l'auteur 
sur la structure et la dynamique de la végétation qui s'est développée sur les 
berges d'un lac artificiel, creusé en 1951—1955 dans les „Kennemerduinen", dunes 
côtières situées à l'ouest de Haarlem (Hollande). L'évolution de la végétation 
a été suivie par la méthode cartographique, c'est-à-dire à l'aide de relevés carto-
graphiques périodiques (1956, 1963, 1968), et par la méthode des carrés perma-
nents. C'est l'application simultanée de ces deux méthodes qui s'est montrée 
la plus fructueuse. 
Dans l'hygrosère se sont développés à partir de groupements pionniers, composés 
principalement de Juncus articulatus et de J. bufonius, dans les zones inférieures 
des berges, des végétations d'hélophytes, composées surtout d'Eleocharis palustris 
et de Phragmites communis, et, dans les zones supérieures, des fourrés bas de 
Salix repetís, dans lesquels les bryophytes Drepanocladus aduncus et Calliergonella 
cuspidata se sont ultérieurement installés en masse. Dans la mésosère se sont in-
stallés des groupements pionniers et des pelouses dunières ressortissant de 
l'alliance du Galio-Koelerion, ainsi que des fourrés d'argousier (Hippophaë 
rhamnoides). La comparaison des relevés cartographiques successifs a permis de 
dresser un schéma de succession. La succession globale s'est avérée assez com-
pliquée. D'autre part, une succession régressive a été mise en évidence à côté 
de la succession progressive. 
Deux transects permanents ont permis d'étudier les aspects statique et dynamique 
de la végétation, ainsi que la corrélation existant entres ces deux aspects. On a 
constaté par comparaison spatiale qu'il existe une corrélation négative entre 
la richesse floristique (nombre d'espèces), d'une part, et la variabilité de la 
végétation, d'autre part. Cette dernière accuse une corrélation positive avec 
l'indice d'inondation. La variabilité de la végétation diminuait avec le temps, 
tandis que sa stabilité augmentait. Il s'est montré à partir de modèles d'ordination, 
que la succession n'était pas linéaire, mais suivait une voie irrégulière avec de 
nombreuses déviations latérales. 
Le double aspect statique et dynamique de la végétation a été étudié pour un 
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grand nombre d'espèces à l'aide de cartes de population et en se basant sur des 
régularités spatiotemporelles déduites des relevés faits dans les différents 
transects. La zone riveraine entière se laisse interpréter comme un système écolo-
gique à gradients au sens de la théorie des limites convergente (nette) et diver-
gente (diffuse). 
A côté de l'eau comme facteur écologique de differentiation, le relief des rives 
a également eu une grande influence sur l'évolution de la végétation. 
Les résultats des relevés floristiques ont été réunis dans des listes divisées en 
rubriques. Chaque année, plusieurs spectres ont été déterminés, qui, au cours du 
temps, ont accusé des variations notables. Le coefficient générique de Jaccard 
diminuait avec le temps. L'auteur propose une hypothèse pour expliquer ce 
phénomène. 
L'évolution de la végétation de long du lac dit Grote Vogelmeer est comparée 
à celle d'autres dépressions et lacs des dunes côtières hollandaises. 
L'auteur suggère finalement plusieurs mesures à prendre concernant la politique 
de protection et de conservation à suivre pour sauvegarder la végétation des 
dépressions dunières. En raison du fait que les dunes hollandaises sont fixées 
et sont menacées de dessèchement par pompage excessif, la survie de la végé-
tation y dépend en majeure partie d'interventions humaines. 
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Map 4. Vegetation map 1956 
transectlll 




Hoge, dichte pioniervegetaties van Juncus ar-
ticulatus met verspreide Salix repens. 
High and dense pioneer communities of Juncus 
articulatus with sparse Salix repens. 
Hoge, dichte pioniervegetaties van Juncus bu-
fonius. 
High and dense pioneer communities of Juncus 
bufonius. 
Hoge, dichte pioniervegetaties van Juncus ar­
ticulatus, J. bufonius, Polygonum aviculare en 
Agrosfis stolonifera. 
High and dense pioneer communities of Juncus 
articulatus, J. bufonius, Polygonum aviculare 
and Agrostis stolonifera. 
Vrij hoge, dichte pioniervegetaties van Juncus 
articulatus, J. alpino-articulatus ssp. atricapil-
lus, Salix repens, Sagina nodosa en Agrostis 
stolonifera. 
Rather high and dense pioneer communities of 
Juncus articulatus, J. alpino-articulatus ssp. atri-
capillus, Salix repens, Sagina nodosa and 
Agrostis stolonifera. 










Lage, ¡¡Ie pioniervegetaties van Juncus articu-
latus en J. bufonius. 
Low and sparse pioneer communities of Juncus 
articulatus and J. bufonius. 
Intermediair type tussen Jl en Jc. 
Intermediate type between Jl and Jc. 
Lage, vrij ijle pioniervegetaties van Juncus ar-
ticulatus, J. bufonius en Chenopodium rubrum. 
Low and rather sparse pioneer communities of 
Juncus articulatus, J. Bufonius and Chenopo-
dium rubrum. 
p.q.s 
Kaal, droog zand met plaatselijk tot de xero-
serie behorende pioniervegetaties van het Tor-
tulo-Phleëtum en ruderale vege'aties van de 
Chenopodieta. Sinds 1958 behoort deze zone 
ten gevolge van de hogere waterstanden ook 
tot de hygroserie s.l. 
Barren and dry sand with local pioneer com-
munities of the Tortulo-Phleëtum and ruderal 
communities of the Chenopodietea, belonging 
to the xerosere. As a result of the higher water 
levels this zone belongs since 1958 to the hy-
grosere s.l. 
Als X'. In latere ¡aren bli jft deze zone tot de 
xeroserie behoren. 
The same as X'. In later years this zone keeps 
on belonging to the xerosere. 
Permanente kwadraten en enige vaste punten. 
Behalve degene die in 1956 al aanwezig waren 
zijn ook de later uitgezette p.q.'s aangegeven 
om vergelijking met de vegetatiekaarten van 
1963 en 1968 te vergemakkelijken. 
Permanent quadrats and some other fixed 
points. Except those being present in 1956, also 
the p.q.'s founded in the years later on are 
indicated to make it easier to compare this 
map with the vegetation maps of 1963 and 
1968. 
Kaart 5. Vegetatiekaart 1963. 
Map 5. Vegetation map 1963. 
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Vegetaties van Scirpus lacustris ssp. glaucus. 
Communities of Scirpus lacustris ssp. glaucus. 
Vegetaties van Scirpus maritimus. 
Communities of Scirpus maritimus. 
Vegetaties van Phragmites communis. 
Communities of Phragmites communis. 
Vegetaties van Eleocharis palustris ssp. palus­
tris. 
Communities of Eleocharis palustris ssp. palus­
tris. 
Vegetaties van Carex trinervis. 
Communities of Carex trinervis. 
Vegetaties van Carex hirta. 
Communities of Carex hirta. 
Vegetaties van Eleocharis palustris ssp. palus­
tris, Lycopus europaeus en Mentha aquatica 
(intermediair type tussen Pe en Lm). 
Communities of Eleocharis palustris ssp. palus­
tris, Lycopus europaeus and Mentha aquatica 
(intermediate type between Pe and Lm). 
Vegetaties van Lycopus europaeus en Mentha 
aquatica. 
Communities of Lycopus europaeus and Mentha 
aquatica. 
Vegetaties van Epilobium hirsutum. 
Communities of Epilobium hirsutum. 
IJle pioniervegetaties van Juncus articulatus, J. 
bufonius en Eleocharis palustris ssp. palustris. 
Sparse pioneer communities of Juncus articu­
latus, J. bufonius and Eleocharis palustris ssp. 
palustris. 
IJle vegetaties van Juncus articulatus, Salix 
repens, Sagina nodosa en Carex serótina ssp. 
pulchella (intermeidiair type tussen Je en S¡.). 
Sparse communities of Juncus articulatus, Salix 
repens, Sagina nodosa and Carex serótina ssp. 
pulchella (intermediate type bewteen Je and 
S¡). 
Vegetaties van Salix repens en Eleocharis pa-
lustris ssp. palustris. 
Communities of Salix repens and Eleocharis pa-
lustris ssp. palustris. 
Vegetaties van Salix repens en Juncus articu-
latus. 
Communities of Salix repens and Juncus articu-
latus. 
Ongeveer als S¡, maar met veel Lycopus euro-
paeus en Mentha aquatica (intermediair type 
tussen Sj en Lm). 
About the same as S¡, but with a large quan-
tity of Lycopus europaeus and Mentha aquatica 
(intermediate type between Sj and Lm). 
Vegetaties van Salix repens en Agrostis stolo-
nifera. 
Communities of Salix repens and Agrostis stolo-
nifera. 
Vegetaties van Salix repens en Calamagrostis 
epigejos. 
Communities of Salix repens and Calamagros-
tis epigejos. 
Pioniervegetaties en duinweiden der mesoserie 
met Festuco rubra, Ononis repens, Calama-
grostis epigejos, Centaurium littorale, Ceratodon 
purpureus en Hypnum cupressiforms. 
Pioneer communities and grass-land of the me-
sosere with Festuca rubra, Ononis repens, Ca-
lamagrostis epigejos, Centaurium littorale, Ce-
ratodon purpureus and Hypnum cupressiforme. 
Tot hygroserie s.l. behorend struweel van Hip-
pophaë rhamnoides en Salix repens. 
Scrub of Hippophaë rhamnoides and Salix 
repens belonging to the hygrosere s.l. 
Tot hygroserie s.l. behorende lage bosjes van 
Populus div. sp. 
Low groves of Populus div. sp. belonging to 
the hygrosere s.l. 
Vegetaties der xeroserie. 
Communities of the xerosere. 
Phragmites communis, verspreid groeiend. 
Scattered individuals of Phargmites communis. 
Facies van Epilobium hirsutum. 
Facies of Epilobium hirsutum. 
Facies van Juncus subnodulosus. 
Facies of Juncus subnodulosus. 
Iris pseudacorus. 
Iris pseudacorus. 
Verspreid groeiende exemplaren van Populus 
div. sp. 
Scattered individuals of Populus div. sp. 
Permanente kwadraten en enige andere vaste 
punten. 
Permanent quadrats and some other fixed 
points. 
Kaart 6. Vegetatiekaart 1968. 
Map 6. Vegetation map 1968 
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Hh Lm Pm W 
Vegetaties van Scirpus lacustris ssp. glaucus. 
Pg Communities of Scirpus lacustris ssp. glaucus. 
Vegetaties van Scirpus maritimus. 
Pm Communities of Scirpus maritimus. 
Vegetaties van Phragmites communis. 
Communities of Phargmites communis. 
Vegetaties van Eleocharis palustris ssp. palus­
tris. 
Communities of Eleocharis palustris ssp. palus­
tris. 
Vegetaties van Carex trinervis. 
Communities of Carex trinervis. 
Vegetaties van Carex hirta. 
Ph Communities of Carex hirta. 
Vegetaties van Carex arenaria. 
ш Ра Communities of Carex arenaria. 
Vegetaties van Eleocharis palustris ssp. palus-
Pl tris, Lycopus europaeus en Mentha aquatica 
(intermediair type tussen Pe en Lm). 
Communities of Eleocharis palustris ssp. palus­
tris, Lycopus europaeus and Mentha aquatica 
(intermediate type between Pe and Lm). 
Vegetaties van Lycopus europaeus en Mentha 
aquatica. 
Communities of Lycopus europaeus and Mentha 
aquatica. 
Vegetaties van Lythrum salicaria. 
Communities of Lythrum salicaria. 
IJle pioniervegetaties van Juncus articulatus, 
j e J. bufonius en Eleocharis palustris ssp. palustris. 
Sparse pioneer communities of Juncus articu­
latus,, J. bufonius and Eleocharis palustris ssp. 
palustris. 
Intermediair type tussen Je en PI. 
Intermediate type between Je and PI. 
Intermediair type tussen Je en LI. 
Intermediate type between Je and LI. 
Vegetaties van Salix repens, Drepanocladus 
aduncus en Calliergonella cuspidata. 
Communities of Salix repens, Drepanocladus 
aduncus and Calliergonella cuspidata. 
Ongeveer als Sd, maar met meer Mentha aqua­
tica en Lycopus europaeus. 
About the same as Sd, but with more Mentha 
aquatica and Lycopus europaeus. 
Ongeveer als Sm of Sd, met meer Calamagros-
5 ^ tis epigejos en met veel opslag van Hippophaë 
rhamnoides. 
About the same as Sm or Sd, with more Cala-
magrostis epigejos and with a large quantity 
of young Hippophaë rhamnoides. 
Pioniervegetaties en duinweiden der mesoserie 
Й Fh met Festuca rubra, Ononis repens, Calamagros-
tis epigejos, Centaurium littorale, Ceratodon 
purpureus, Hypnum cupressiforme en veel op-
slag van Hippophaë rhamnoides. 
Pioneer communities and grass-land of the me-
sosere with Festuca rubra, Ononis repens, Ca-
lamagrostis epigejos, Centaurium littorale, Ce-
ratodon purpereus, Hypnum cupressiforme and 
with a large quantity of young Hippophaë 
rhamnoides. 
Tot hygroserie s.l. behorend struweel van Hip-
3 Hh pophaë rhamnoides en Salix repens. 
Scrub of Hippophaë rhamnoides and Salix re-
pens belonging to the hygrosere s.l. 
Tot hygroserie s.l. behorende lage bosjes van 
Populus div. sp. 
Low groves of Populus div. sp. belonging to 
the hygrosere s.l. 
Vegetaties der xeroserie. 
X Communities of the xerosere. 
Phragmites communis, verspreid groeiend. 
1 Scattered individuals of Phragmites communis. 
Facies van Epilobium hirsutum. 
2 Facies of Epilobium hirsutum. 
Facies van Juncus subnodulosus. 
3 Facies of Juncus subnodulosus. 
Iris peseudacorus. 
i Iris pseudacorus. 
Verspreid groeiende exemplaren van Populus 
_ div. sp. 
Scattered individuals of Populus div. sp. 
Eleocharis palustris ssp. palustris en Scirpus 
g maritimus, verspreid groeiend. 
Scattered individuals of Eleocharis palustris ssp. 
palustris and of Scirpus maritimus. 
Permanente kwadraten en enige andere vaste 
p.q.^ punten. 
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Tabel 1. Summatietabel der opnamen van de vegetatietypen van 1956 en van de pioniervege­
taties uit 1963 en 1968. 
Table 1. Summarized table of the analyses of the communities of 1956 and of the pioneer 
communities of 1963 and 1968. 
jA«r /year . . . . . . 
Ve«e.i**t<et-yp« / Сопчмвяіеу 
aunt«! ори«|И'и /number of analyses 
кгш'4І««5 / h«rb l«yer 
(rn'tm.f «em. (ммЛ beeieltnin«, Γη % /ctrter i« У0 
booste ín *Í*H / hei'jni' Ι« л*·* 
rrtoiltíf / m o « lay-er 
(»¡«J je»i . (г**/.) кеаеккту ι» % / c o v e r í« .% 





















JÜHCUÍ «r¿(>ul«rits . 
„ bufontut . 
Г увОПиМ Я Vif и /А Г« И р . AVl'Cul« 
Cìn*nopo4iuv* rubrum 
r^«r»íft> stfffowífer*. 
ОЛЛІИЛ. И*«»>« У«Г И*ОЛІІІ&І 
S«/i< герелі ssp. araenttti 




TekenHlt* «uteri««. · 
S e n e c i o vu/««ri& ЛГ 
J u n a u tifia*. ari-lcuMui »»p. « t r í o p í l t « ! 
Слгех fla.ee*. 
Elmrck*rt> p«lnifr¡> «jp. p«l«itris 
Lvtnruw 5*ІІСАПл . 
Ly¿opu4 «urppae i i i 
ЯІССі'« «r|a.u£«. 
£«/«*·Α«ΓΟϊέά «pi*««)»> 
C*rot ceroHn« ito. oitlckelU. 
F« í fruí« rubr« 
5 «i^^m «СГ« 
KartwucuiuJ rapíwi 
Sceler«blS 





Мепв·« «{««r io« 
Potili« b» i» ¡ f í r« . . 




oppíTvU« f"* d i r »ρ«««»« i« »ι2 / a r e « , of «n«ly<ct in «и : i«$"¿ : I 
(.«"J: I ft) 
i«&>: г, 
J e : Cer«-fo«O» purpurei» X + . 
J j : TSryum sp. I + , ?(ir«»»iir»i communis X + . 
J b : Cer«hxlon purpureuj I + . 
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Unttui I i , M«tn'í«n'« *«n'ti·" «p. iní¿. I + , S«lsol« t«li I I , 
J«. : UeM* v«m«·»« X + , Uifffniï rn«««««ii«j %+, ¿onthul arvemis X-K 
Je-i: Atriflex h«if»hi r t - , Ruma critpui X+- . 
Je.z: Gn4t.h«[i(*in ul^irtoiuw Χ +. 
J í : Cv* birt-« Χ ι,2 , Erljeron c*»*i**tit X-r-, S«/'X Г«ч'п«Іі'і Χ +· , 
Sondi«! o í p e r I + . 
орпіміи «и шСб gemitné- door E. vJ . МаегеІ /βη«Ιγ»«ι o f tort m » i « by 
E.V.«. M««r«l. 
Tabel 2. Summatietabel der opnamen van de vegetatietypen van 1963. 
Table 2. Summarized table of the analyses of the communities of 1963. 
j a . r / year I 9 6 Э 
саеЫНеЪуре- /community. 
Алл-Ьй.1 ерплте* /number от а п а і у ь е » . . . . . . 
h o j e k r u i d - , çt-rWJe- o f b o o w J a a j / ^ jd h e r b , ¿(trufe © r t r e e |<у«г 
(тІи.)$**ч. £ *****.) beaVfcfci'it* іл % /cover ¡
л
 % 
hocjfce /и eft·» / beifkt- /и <sí(w . . . 
(Ufe) kr*ÏdU*f /(lew) herb Uyer 
^іт-)ает.(кляк) Уе4ек.кі*а i* % / coyer ¡л % 
hoejfc-e tu <*«·» / h e t'5 Η Ги ¿и« . . . . . . 
W O Í Í A A A / «моде l a y e r 
(win.) «je*«. ¿WK.Jbfftíefck'"·*^ t" % /coyer ι* */· 
(mir·) .j-e·« ( н-Ах) ¿х.а.*Ы1 soorten р. орняте / number of- speciei f. ЛАл\. 
S c i p p u i U сед f f r i s "/> J / A U C C I Í . . . . 
„ ή*« π" W w « f 
гТ»Г»5 « « í f í l £θ("ΐ»ι ι«1 . ,
 ι 
Er/eoefiari'S рлЫіб-гіь «if. patit i t r i » . . . . . 
¿ Г А Г « -ЬгіяеГ І!, . . . . . . . . . 
k i r t * 
[.yíofiuí 4.игоряеи,& . . . . . • . 
fte*th«. ÄfKirfr/c*. . . . . . 
Lycopes -europaeui +- М е и * * * aquatica, . . . . . 
L у th ru «и S A I Í Í A F Í * , 
fZfilabium birimbí«* . . . . . . . . 
S A J Í J Í r e p c n s esp. лгл&і ел, . . . . . . 
JuM£ul ar-ticuíai-uS . . . . . . . 
3 reряпоc{л¿<*S лаиілсиі . . . . . . . 
СлІІіегуо*еіи Cu-ifi ЛАЫ. . . . . . . . 
С л г с х я г г л в г и . . . . . . . 
A ^ r o b f í i s tro lo mi-ferst. . . . . . . . 
Cal****. yr*xf**$ fipijtj» . . . . . . . 
Jw«íwí bufo« «í Up. гдиагіі і . . . . . 
Cd)«·« pf о cí ι'«*« Г« Ьги И-Í . . . . . . . . 
Care* «en»Mn* *»p- pwlcb*(Í4 . . . . . . 
J H U Í U J eIp<H»_«rf-í<:«Í4(Sii « p . <»fcn«fíÍíuí . . . . 
$u bmoju io tuí . . . . . . . . 
¡Сии«« criSfHi . . . . . . . . . 
Piant-átfc- n**jor . . . . . . · . -
fe'few i*//* личеЫпл 
^ в и и п с и Ь ; repent . . . . . . . . 
ВрІІоУІілп* parvi' -f/orut*» . . . . . . . 
T3ryu»i апеыЬге^е. . . . . . . . . 
ÏWî« b«fblfffr* 
fW/ίΛ e*¿i</t*ffotu . . . . . . . . 
ТісеягЛіл. ¡rnttll: f ¿* . . . . . . . . 
В r a t t y - H i e o « « Г"ЫЬиІ«іи . . . . . . . 
ΡίβΜίίσ scferbpodium рмгиби . . . . . . . 
Sagiri*. яой.о%о. van mpwíli-for»*¡í -
¿Гй*і é-AwriM*Hs 1 i t torftf« . . . . . . 
Слгек f Ucea. . . . . . . . . . 
rfoíftti lew* fu i . . . . . . . . . 
ШррорпяІ rhew««( i«s . . . . . . . 
Pofuluí Л £AMd*Hiii . . . . . . . 
Círíi'utM e r v « d í « . . . . . . . . 
fi v u l ^ r e . . . . . . . . 
fï>A prat í«Sr"S . . . . . . . . . 
Км bu s Й-* e í ι ы i . . . . . . . . . 
Ололіь repews yan w í t i s . - " . . . . . 
F e t f-iíc* г и 4>гл . . . . . . . . . 
L o t u s cor ni cu U Ыі ssp. согяісиІлЫі . 
Суирд/оИ««* officinale. . . . . . . . . 
Ecfc Hi« ¡yníjarc . . . . . . . . . 
LMZUÍA са<*рефгіь . . . . . . . . . 
ae«¿utu * £ r e . . . . . . . . . 
SffweCi'O JACooA«A АГ. f lt>i£i*íostt* . . . . . 
T a r a x a c u m efy tkro s perwuu* cot i . . . 
£<?r«f6 «с и p t t r p u r e u í . . . . . . . . 
г уриаім c*freíi -forme, . . . . . . . . 
T o r r u / « . r«.rftfíb w r á r e m e · ! « - . . · . 
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opp«rvUfcí-e <(*г орилиіеп m рлг¡ arem. оілінЛуіез Ги I H 2 : ( l , 2 ) / j f«S,g) 
*R} ,no. ( : Bpiiob U"< tMeHé-ttnum -f~. 
Pp : S*iix A I U Г +-. 
Pe : £лиии£«(<іі SceÍ€r*f«í Χ +. 
f i : 5 * I ¡K vi'wiiwlís 4-^ S..cf«*re* ц-. 
Lm -. <5/«(«ο^< ЬеЛіглсеш. Τ I
 f A / í í m * pUuf rAjo-Ä^uab ' e* Χ + , ЕгГ«*гви ¿ * и * _ 
d i H i â l T , f t « - t r í v í í l i s Х + _ ?ù\y»t>**** регУхСлгік Χ + , R o n f p « -
ÍUUM¿,CA X-f-, K«»i«jf с о и 3 ( о и е г * ( и і χ + , ¿ . o t b í i f e l / t t i I " + , ЬелесІо 
Vttt*àtt% Χ +-, Sfiflífcul Аір4Г X -f. 
S e и в . г : І?яии«си(иі c i r t . ' n - f u s ^- # R. s< e l«r*f-uí + , &A\U cintre*. + 
5 j _ w i : Epilobi«w tetr*g**i«t« ísp.-t«tr. X + · , Ersero* е**лН*& X+-,&п*ргілиіш 
ul.^fn-tuiti X I , L e p b b r y a u , p í r i ^ o p w e X I , RA««rtC«f«í c í r c í i m r " * Χ + , 
бдІІх сГисге«. Х + - , S . і-Па^Лг*. Х + - , 5 « и « і в с о м 5 е б Ь " и 1 Χ + · 
5 j - o : H^n. ie f ru»* А Г ГМІ« т г ^ ( S A I Ì X c i n t r e * X > . * V * 
5 1 : J « » c u i buffltiítti « p ^ b u f X - í - , My o j0 i t tSAcorp.ei í l«j_,5*í¿JC c V e r e * X - t - , S -
І - Г І А И Л Г Д ХЛ-, S o n c h u j a j p r r χ + . 
5 c : TOlyjonArni·« odorAÎ-ui«* X-f-, K<*«*» eb tb i í f f e í fu* З Г + ^ S A I Ú C Л І Ь А X + - , 
S.ciñere*. ΊΠ-r, Siu>" -« recrutn χ , ^ егІ>л*<Гии« Η * ρ ί « ί X + - . ' 
в с + е : κ Агн»«>с«і/йі***дт»»г(Ч Ь*І&'^*· ' , C A l y s r í j í * а е р і и і и +-, 3 > 4 c t y f û qlone-
ГАЬЛ. Л-, Т=Г»5«Г(4 Y « « « -Г· , (ЗІесиогИА ( і « Д # Г « с е * +-, НуреГ-С«»* · 
t«(Vr*pcerum -i-
s
 LaxtiuiM A Í b u i « +.
 ( (_ГЙМЬГГ»*И « ( ? л г е + · , гІсіляЛгіи** 
ru loruM + - , Тіалі-лло UnceoU4rA. +•
 ( ^ w í r ( ; U ( r o b a r +-, (¿ГНС*. 
dioica. I 
H b - » 4 n o . ι : E<4rh«jHehíu»*t prAí(o«ju»i +-^  s A | ¿ x cinerea, -r t ñonckus a rv*Hí f ' s 
+-. 
rib-s, я о . г : Eupa fon ' i íw ¿*»л*Ыя«* ·« +* 
m _ f : Ргллдп 'а v e s c * X I , Ь " л « ^ ( * И и * v u f ^ A r e Χ +.1, О с и о с Л в г л bf«nit<*t X"fei , 
?oljfjo»ief«*K о б о г а т и м X-l-, Tulyjoiium í (ui»t*toru»i X I , Urfi'tTA. di oie*. 
Ж -r-, V i · / * b. ' re«. Х - Ь 
F £ - : З о г Ь и І А « о и о і и г « . Х + , 3 « l l i & peremtf» Х + - , 2>AUCUX c a r e t - * I +-. 
Вгіяего* С Л И * ( І < И Ь І І X + , Его*.«* еііемЫгіи.пя t i p «¿urt. ЖЧ- . E. 
* j | u K n o a i t m Г - ( - , рущлпл « у * Г в " « « Н « л χ ι , < 5 д | і и і и у е г а м χ ι , 
M y o í o h í a r v e n s i s Χ + · , f b j * ? · * · * « « orforAÍ-ttm 2Г -h , THfe í í * l* t f 
( íub 'awi X - f - , "TT гер<иі JET -Ы
 ( V/of« гТ СлСяпл X-f-. 
X - f : "Згу«. !* л г л г и г е и м ι , Erodiu»* аЫЫпоtum + 
X _ b : A r e n a r i a Serny Iti foli*. ·*·, » Е г Г л е г о и д с е г + - , E . ¿ л и в ^ л і і і I , 
E г о di'ti m AÍu-fmoSutAi -f-y р о і у а о и а е - т м в do га f u и ^ ^ "ГІІУМИІ р и і « -
gíoi 'rfes | , T o r t e l i * -fUvo virent I , Viel* ГІ ІПІаЬ*. + • , V- - t r í f o í o r 5Sp. 
¿ur i" , -ƒ-. 
I « H b - f , r*t
 C K χ ¿< w i i ^ r A n n n e f l * * ηί<έ- A*noí-e«r<( ^ z í e а\ялг vnr a**. 
орикіи«н d e r p.f,.'í χ « , ЖтС.А ,Th,c . / ft* M-f 4 . F t a j » 4 X Ц « w i n t e r a n a u a l s 
n«.t H . t e * j 5«« tìt«. Aivilyfc* o f -He pf'S X « , ;Ш . А , З Л . с . 
Tabel 3. Summatietabel der opnamen van de vegetatietypen van 1968. 
Table 3. Summarized table of the analyses of the communities of 1968. 
JAftf / y e a r ! І96Д 
v*5*fc*ti«tyf * / e«*!*.."· ty 
«.«ut«, ерпамеи /number of a i u l y i c s 
hoje krmV'i «frrui't- of bee**loM /hi«·, hirb .sbrub o r tree Uyer 
(rw «;«je.*.(*tux_) Ь««І*кЫму iVi %> /co\/*r ι- V# . . . 
Ö*j«) kr«;¿U*j / 0°") h«rb i*y«<-
hoeat* m rfw / Ие·jAt fu «(IM 
ме:,.«*« / m e s s l a y e r 
^нОД£« іи,£ іилк.)Ь*4сЫьІму Ги % /cover fm % 
(mm) ¿с* (юАх^аіпЫІ s e o r f e a ρ cpr\a.**e / number of spec ei p. *na.\y*it 
Scir fkS ІЛСИ-íí-ri* tip. дІйиСиі 
„ w*Γι ¿"í«uJ . . . . . . . . 
•pJir«·»*.' tei ce·*·*··.»··'* 
ÇleocUera ρ* f« ÎÎ-ГІ i ctp peius tri» 
Car** -tri* e r VÌI· 
( i írt-л 
Lyío^ni e u гор« eut . . . . . . . . . 
Mentì·* ***].* » t . CA 
Lycopui eurof**its +• МЙИ+МЧД « f u * freo. . . . . 
Lyfrbrmn s e l i c e r i * . . . . . . . . 
EpifofriuM hirsuta.** 
S * l í * Г«реи* »ftp. argentea 
J a i i t u J a r t i cu U f u i 
Ií repA*ocUd.uí л а и и с и і 
Caí/ieraoHelf*, с u i PI da to-
Саг e к «arenan.«, . . - . . . . · -
fljreítij »•Ыоі-к-гегА 
Cat«iHA.^relftS <pi«jejo5 . . · . · · • • 
JuncuJ b u f ó n ui «р. гдллпаі 
Сагех i t r o t η*, »sp. pwltrníl*. . . . . . . 
Juncuj « (p ino . a r t | £ u U ¿ ( t i Я Й a t n c t p i ¡lui . . . . 
„ aubnoÁufofwi 
P/*n*mj» major 
Petiert*¡ltA a n t e n к*. 
^Artunfuluj r e p e n s · 
Epilobi«»« рагчіріоги** 
Bryan* «nguí-í- refcc 
fVrto, et.rf.V.aefo/t«, 
Κι f earai* a mult-ifiÄA • 
5глс(*у*иесі«і*і rubibtt/u.»*· 
PïCKrfo^clerepedi'ai« ри.ги*м 
S a a t n a HOJ-OÍA. var moni l îfvrwis . . . . . . 
¿ e - i t a u r k w l i t toral« 
Ca rex fiacca . . . . . . . . . . 
Hole ui lavi« t u i . . · . . . • 
rtippophâc rh**nn»ii4S -
Vofului χ С*ЛлЛ§*іІ$ * 
Ci'rtíUM e*rvc*íe . . . . . . . . . . 
vuíaar«. • 
Pe* pnetíHíli . . 
J?ubu¿ СШ.ШІІЧ.І . . . . . . . . . . 
Оиеиіі repenS var. mit i* 
festuca ruler*. . . . . . . . . . . 
Lotuj c o r n t e u U t u i ftp. cornwculabif . . . . . 
CyaoaloííetM offidn*l*. · · 
Ёек-.ьи* yutfjere. . . . . . . . . . 
LuZuta. CaiMp«ifri» · 
beduv*. ЛСГ* 
fieneei'D j a c o b a e « . van -floteuletwi 
Târ*x*cu·** « r y t t i r o í p e r i * * · « ее//. 
TTiywui puIeji'o'aaJ . . . . . . . . . 
Cenbodam purpu-reus 
HypHum capreHr-forntc 
TérfruÍA rurali* «Г. агеиіЧ·.*· 
В щсІ»у di«citt»M a/bic*.rtí 
CUJoniA Ç*rC*l·*. • " 
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•tptrtUkt* 4er о^ми«. іи щ?/ лпл. e f ллж1у»с* ffl MS : ή 
1Ь: : Hjrn'.pkyl/um sprt.f.w X z . 
U : All's·.« planf-*Jo_ (ЧшЬс. I + . 
5 * . Д і Ей·.«« criipw χ 4-. 
- A M * * ? ] ri^ .s.4'1« c.i^'t.jA X 4-, Tbfului χ c.K.WfMtii X 4 * , R U N H crispui X 4-,· Salix 
etere» I t , S. i f I + . 
£jli-¿ : Orchil ppi.fc-err.rsba. X-f-, 
S I I . I H : $MVJrHi ^/o*.*r«bt X 4 , Е<ИІ"««Р«І. «ri/CMI« X + , M.Ui^n'tti. гъЬгкм X + , 
Sel'iK .lb«. X ·#-, Trif.!/.·. rcfMi I + , Urt-rCA. 4/*fe« X t . 
Hli-i : Fr«J«n* *»«* X + , S.li« ein.«« X 4 - , Tlr«««iui« .ff.ei.«le £.11. I * - . S»»ba<uj »ijr« x + , -JKr.il'·» rep«i Ц - . Viol« ri».«.««« Г 4 , V 4г.»І«г ..p. uitt. Ί2 4-. 
μ», f :А<МІг« «..«< filini*. Χ 4·, ·Β«1.(« futrir«.] 1 4 - , Ck«»i««iicri», юріНЮш Χ 4-, Х,я»І •· /1i«»..liil« «геи.п« 4- , cl««···'« ftli««· f . Его«·'·«
 ч
№;*ч*т +. 
Euf«4rrr.«i« a n l t M u · I t , -Fr«J«n« » « « Г + , S/««»».«. íití«r«<·«· I I, X, » 2 : С.ГІІ«« l/«lj«ri» 4-, Er.««n>· a r u r l M l l 4-, Г.І
и
.п«І-иг. oii>r«tu«< 4-, Vi·/» 
lrer»clea». epk°*dyhu»· X+, Lijelir«·! v.(j«r* X 4 . Lof"»"!«« B.'rif.br« X + , 0>·«!««« 4-, V. -triceI.r ts». c«rt-. 4-
Mc-I«««ri»i. r«kr.«i 1 4 , 0«и.Н«г« . ; · . . , ! I t , Tol,«.·«·« ¿ui.cb>rw« X + , Χ , » . 3 · 0 * · . Η · Γ « »i««..l +- , r1a«.ri.«i« -6ri««r»·'« + , H/ùUtii arríí.lis +,T«r«í«cui« 
•pepalui x с · » « « . ' 1 - е , T^r·!» nhn<;r*l'*o Χ 4-, S»»«.«' «г«иіі> χ 4-, е+ ісімІ« col/ +-. 
Urh'c» *«!£« Χ 4-, Ζ · 
F k : £'«rli»» v«!««m I-г-, Ш і і і АІІ«се« Χ 4-, E n « « . · «с«г r-i-. Е-«««•«««»•i Χ 4-, Χ« Н».Г, ГЬ «« Χ Je «mfcer-««.««»«« «і«с- j<«ot-«.r«j l i r «U«rv«or ¿e epa«··«· a«r 
Ero«,«« cícu4.rí«m ii» Ju». 3E4. E-jl"i4,«ol«·· 1 4 , Fr«««"« w««í» Χ 4- , бсЛішт OfA ·Χχ, ЛГас,« , Х Ь . £ . / i « l/k-^, F« ·~ι X él.« w,»*«'· • • • •« I l ».f nor« ; s«« *«« 
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σι »|1»9 -?» 3|J»WI»J »sc / οι i»n»-9 Í4 £МІ:^»МІЛО Э.'І^ 
• I 
WIÍJO^MJ»ÍI IMFIIOOJ.IJ^ :30 + **J*«J9 jri;»9 ' +- '4»| V«J "·".*/·ƒ ? ^»| «•»K°^|'¿ : fro '+ S"-J»UI>JO 5п)л?ипиг^ -.t? ' + •»J!F»»|S.I »OMMOJJ 'Ls :ílH 
I Jl TJ41? :tf« : írji'd 
4- Jajj» ímpMog 
'-f гмаммччжио
1
 »«'¿-»ς ' г T>jj-jicji>ic\ ».'/1
β
<ί ' 4 »ijojapiAifv.» ».'/(»^ '+ ит-)чО;ц %ит)і^оі/^д'+ »jvCjnA »YI.IÍJI;? ' +• >j»jo.j^i| шгичт+мг;} 
' -+ »)j»ijj|»d
 J
M »w'-joj»* »JJ»J> ' + VJS^:«O|O^Ç íi^jají^ '3^ · 4 V»J«MIO yi| »5 ' .+ vi»v¡& »;»,ij( ' 4 W>4"4J;H mmu^ejfé^ '+ »^JIJJI^J 
O
1








+ + · · • 
г г г г г 
+ + 4 I + 
+ 4444 
• • • t £ 




л b b Χι ι 
огог ¿lobst 
ιΌ • з'і ι 
f · 3) οι 
+
 -t- -- + _ -ν - — 
+ + +5 + + -f-f-t + 
y S Ь Ь 6 & I i ί η 
19 h 99
 J0
 *? £J °o fe ¿s oj 
Ч л ΙΓ 
?£l 







г г ζ ι 1 
ι 
4 4 4 14 
• Ζ I 
+ 1 -г г г 
з fc & и β 
j . . . . 






? ζ о ^ f 
3 ^ I7 31 f О 
οι i о: ί 
f о Г» 
ι о 2> e 
+ 4 + + — 4 — 
+ J + + + + -+4 4- + -f 
ί ί 6 Ь i Ь l í i Ь и 
!9 h ff*9 *> *9°9 ** fe ¿
s
 9* 
ЭД Λ ΙΓ 
?ει 















4--»--+ + - -
• + +.+ +•++ + + 
¡9 Ц boti) 09 is és is ρ 
Λ\ Λ 
oc ι 
Ь :B1-ÍJ ' I.hy-js 
8I 
• I · 
τ 
• τ ι 
.· г+ · · · ι 
4 4 • 
.....
 +
 . . 
......
 + 
• · ι · ζ 4 · ζ 
•·.··· f J · + 
• · · · ι ι · 
I 4 4 4 
• 4 г · · · · 
• 4 T. I • I · 
' · · I 4- I I 
• г г г г г + 
I » J (I II f ί J I Cl 
г · e 
• • t ι г'ог'о il τ'» • g* 
• · зі or зі г зі ε · ob 
+
 + +-
-Ι-4+4· 4-4 + 4 + 4 
V) h 91J» b<) te 00 éj ís is 
ІГП 'Γ 
ill 






1>MiO^]|IWOW -JVA -VfojOU vMlf-vç 
-»з.і^чиі» ir^djpj 
Jijojrojoy у»Л тг*»Ч»»»Г о,о»и»с 
f r\ ии» -»OJ 
4«nj«|4J wim|fO<loH*l)^ 
f"-9»j»|»3i ?п|яэиииг^ 
• · · • w»f»5.l¿f "I4||^l|¿0,lji((y 
Î».'5»JS )»^И»^.'>И| / nlL)Joo; >¡)}HÍ|1IJ»1 
• îu4î»>;»o! о
1
«* çu^ini'd 5u»^oo»/3 
Î».i3»i» I>ÎÎÏ>J3»I / u^jog; *tv*oUai»o% 
wfw(js iir snoJaJ »i|»S 
injMo^woj 
in^»)"?.i4JP Гп>ииГ 
5»>3»ds fHvtJOap I mojaos w»»«on»íy·» 
S».i7»Js 40 J»«JIM»HI/ MJ^JOOS /»J«»-P 
«¿ и.І ЛЛО? / ·£ Ml ри|3(і|»р»і| 
J»/»/ я»*м / ііі^ош 
л-р м.І ц£<>ч / улр м| з^ісоц 
0¿ Ml J»AOJ/ в^ HI См13)3|>{>*<| 
jíA»j tjjíM y ío»| pmj^ 
ÎU^|»M» ÍMlJnp » ИИ» - JO W-/ >t<|»Ml> Sntftl^ 'B«TIMI-^0 + 
• J9^MI/*Î MI -умпмі - _J0 -f/ J^^M'AI HI 914 »(»wrlMI — JO + 
5МД(»М< JO ^mW/ js/|»ne М»Л умцІГЧД 
tuA|»«wjo J»»// JSA|»M« и»д J»»f 
• • • Jrwl J.O A> ІИЧИ4 Л07 / -JJ4M3) М»Л S
J
/} > I •) »-JÍ ί *Л 
d'V Τ* +• "»'
 M
.l W Jo 4«f.'»4 /¿'V7Í-+ *м5 MI
 -
W и»л г^(ооц 
• · · ж» иі l
J
 jo »»j»/2« »! U м»л j^yj/ijaoOO 
I-J ^о ом / ìri UtA 'OU 
•вэргапш 
-шоэ-f эф jo }иэшао[элэр fEoipouad :g¡ pu-e ¿¡ 'gj 'Q¡ SOU s/b'd aip jo sasAjBuy 4
 9I4BX 
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 0 3 f i w ГЭ 5' U4 < Ρ 3 α tl < к η Ρ i 3 я er n 3 S Ό 
• »ijifrej^'iO ' •».'-«»J-î*0' "Ч? '<JJ*»)»IA •»J»U'5 
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• 5ті^*м,Ц7эеІ 4oq»tai«iv)o¿ 
în-jpitijjp гя/юипир^ 
ya.oaJs Λ'I» " 
-|*u« '<) ì»!3»Js ¿C _ia-qv*nu / -»miiaio ¿ «u-jjoos j»^m>i» (nw)'wjt(uiw 
"»,ς MI J»*o? / ?¿ wl ¿M.i3p|}p>q 
J?Av| 3»&|t> / í»x>j J »IM 
·£ м.І J»A07/ β/ иі fni^jpí<| (-*»Μ·2*ι*·6{·«·;«φ 
• 
Ир MI «fldff -Ιί-)»Λ1 / Ир Ml 3-5<ί».ιρ J3-f W/Л 
9 3sA|i>u-D-jo и*>Л / «»«pudo MVA vlSJpf 
•sapiurraraioo aiAqdcupAq эщ jo sasAjuue эір, jo ajqBj pazuEuiiung çj ajqEj^ 
•sap^jaS3AU9}XjojpXij эр UBA uaureudo дэр pqEiSTveuiuing 'çj pq^x 

ERRATA 
Na de correctie van de drukproeven zijn er nog enige storende zetfouten ontstaan 
die tot misverstand kunnen leiden. 
Op pag. 71, regel 23 v.b.: in moet zijn In 
Op pag. 77, regel 2 v.b. (onderschrift van kaart 7): de tekst van deze regel ver-
vangen door: 
P- (riet- en biezen-) vegetaties; S + H + F = het hogere deel der hygroserie + meso-
Op pag. 119, regel 20 v.b.: overgraven moet zijn overgegaan 
Op pag. 152, regel 8 v.b.: de tekst van deze regel vervangen door: 
successie door bepaalde beheersmaatregelen verhinderd zou worden, is het aan-
Op pag. 167, regel 6 v.b.: de tekst van deze regel vervangen door: 
ten afgebeeld en de tendentie in de vegetatieontwikkeling laat zich hieruit ge-
STELLINGEN 
I 
Voor het verkrijgen van een zo volledig mogelijk inzicht in de vegetatiesuccessie is 
de combinatie van het onderzoek van permanente kwadraten met periodieke vege-
tatiekarteringen de aangewezen methode. 
Dit proefschrift. 
I I 
In het kader van het natuurbehoud is er geen behoefte aan het graven van nieuwe 
duinmeren. Het creëren van vochtige duinvalleien verdient verre de voorkeur boven 
het graven van meren, vooral in botanisch opzicht. 
Dit proefschrift. 
I I I 
Het dient regel te zijn dat oecologen worden betrokken bij het opstellen van plannen 
die direct of indirect betrekking hebben op de biosfeer. 
IV 
Om met relatief lage kosten de in agrarisch opzicht marginale gronden (de z.g. Mans-
holtgronden) om te vormen tot zowel in landschappelijk als in natuurwetenschappe-
lijk en recreatief opzicht hoogwaardige gebieden, biedt de als „extensive farming" aan-
geduide beheersmethode grote mogelijkheden. Het beheer van deze gronden zou door 
een deel van de autochtone boerenbevolking (bijvoorbeeld in dienst van de overheid) 
kunnen worden uitgevoerd. 
V 
Het onderzoek van SNAYDON & BRADSHAW geeft geen verklaring voor het feit dat 
Trifolium repens op zeer verschillende bodemtypen kan voorkomen. 
R. W. SNAYDON & A. D. BRADSHAW. 1962. J. of Exp. Bot. 13 (39) : 422-434. 
— 1969. J. Appi. Ecol. 6 (2): 185-202. 
VI 
De opvatting van NICHIPOROVICH dat een verhoging van het C02-gehalte in de at­
mosfeer en een sterke uitbreiding van het landbouwareaal de biologische cyclus en 
daarmee de primaire produktie zullen versnellen, is zeer twijfelachtig. 
A. A. NICHIPOROVICH. 1969. Ann. Rev. Plant Physiol. 20: 185-208. 
VII 
Het is overbodig uit te gaan van de veronderstelling dat er twee afzonderlijke hypo-
physaire gonadotrophines (FSH en L H ) bestaan. 
VIII 
Om diersoorten op korte termijn effectief te kunnen beschermen verdient een z.g. 
struktuur-oecologische (o.a. vegetatiekundige) benadering van hun milieu in vele 
gevallen de voorkeur boven een z.g. produktie-oecologische benadering waarbij in 
eerste instantie de relaties tussen diersoort, voedsel en predator (en) worden onder­
zocht. 
IX 
Ten behoeve van het behoud van de oecologische differentiatie in het duingebied 
dient men niet in te stemmen met de verwachting van de Centrale Commissie voor 
Drinkwatervoorziening dat tegen het einde van deze eeuw waarschijnlijk de maximale 
infiltratiemogelijkheden in de duinen benut zullen worden. Voor de drinkwatervoor­
ziening in Nederland dient derhalve een alternatief plan ontwikkeld te worden. 
CENTR. СОМЫ, VOOR DRINKWATERVOORZ. 1965. De toekomstige drink­
watervoorziening van Nederland. 's-Gravenhage. 
X 
Het Quackjeswater op Voorne is geen overblijfsel van de Goote (een vroegere getij-
stroom in het Maasestuarium), maar een secundaire duinvallei. 
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